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SOMMAIRE 
 
 
Comprendre de quelle façon les populations animales répondent aux conditions qui 
prévalent dans leur environnement revêt une grande importance. Les conditions 
climatiques et météorologiques sont une source importante de variabilité dans 
l'environnement et celles-ci ont des répercussions sur les espèces sauvages, en affectant 
leur physiologie, leur comportement et leurs ressources. Les ongulés alpins et nordiques 
font face à une succession annuelle de conditions environnementales favorables et 
défavorables, entraînant chez ceux-ci d'importants changements de masse saisonniers. 
Chez ces grands herbivores, la masse est importante puisqu'elle est positivement corrélée à 
la survie et à la reproduction. C'est pourquoi il est essentiel d'investiguer les paramètres 
affectant les changements de masse saisonniers. L'objectif principal de ma maîtrise était 
donc d'identifier et de mieux comprendre l'effet des conditions climatiques et 
météorologiques sur les changements de masse estivaux et hivernaux d'un ongulé alpin: le 
mouflon d'Amérique (Ovis canadensis). 
 
 
Pour atteindre cet objectif, j'ai utilisé les données du suivi à long terme de la population de 
mouflons de Ram Mountain, Alberta. Les mesures de masse répétées prises lors des 
captures permettent d'estimer la masse printanière et automnale des individus, ainsi que 
leur gain de masse estival et leur changement de masse hivernal. En affectant les coûts 
énergétiques de la thermorégulation et des déplacements et en influençant la végétation, les 
conditions climatiques et météorologiques peuvent avoir d'importantes conséquences sur 
les changements de masse des ongulés alpins. La température, les précipitations et un 
indice de climat global (le «Pacific Decadal Oscillation»; PDO) ont donc été utilisés afin 
de caractériser les conditions environnementales et d'investiguer les effets de ces variables 
sur les changements de masse saisonniers des individus de différentes classes d'âge et de 
sexe.  
 
 
 ii 
Des températures froides au printemps ont engendré de plus grands gains de masse 
estivaux. Des printemps froids peuvent ralentir la maturation des plantes, engendrant une 
plus grande période où il est possible de s'alimenter de jeunes plantes nutritives, ce qui 
explique probablement cet effet positif des printemps froids. Cet effet doit toutefois être 
nuancé puisque les changements de masse hivernaux étaient également influencés par la 
température printanière, avec des printemps chauds menant à de plus faibles pertes de 
masse. Il semble que cet effet était dû à une apparition hâtive de la végétation, menant à 
une prise de masse des mouflons avant qu'ils ne soient capturés au printemps. Cela suggère 
qu'en affectant la disponibilité et la qualité de la végétation, les conditions printanières ont 
des répercussions à la fois sur le gain de masse estival, mais également sur les 
changements de masse hivernaux des mouflons. Le PDO au printemps a un effet positif 
important sur le gain de masse des adultes mâles lorsque la densité est faible. Des 
températures chaudes à l'automne engendrent de plus grands gains de masse pendant 
l'hiver chez les agneaux mâles (la plupart des agneaux gagnent de la masse l'hiver), 
potentiellement en augmentant la période possible de prise de masse pour ces jeunes 
individus. Les femelles de deux ans et les mâles adultes ont perdu plus de masse lors 
d'hivers avec beaucoup de précipitations et des températures froides, respectivement. 
 
 
Finalement, ce projet de recherche a permis d'identifier les variables climatiques et 
météorologiques clés affectant les changements de masse saisonniers d'un ongulé alpin. 
Cette étude a également mis en évidence des effets du PDO sur les changements de masse 
saisonniers, soulignant que de tels indices peuvent s'avérer utiles afin de les mettre en lien 
avec la variation phénotypique chez les espèces sauvages, et ce sans qu'il n'y ait 
nécessairement de fortes corrélations entre ces indices et les variables météorologiques 
locales.  
 
 
Mots clés: changements de masse saisonniers, gain de masse estival, perte de masse 
hivernale, «Pacific Decadal Oscillation», mouflon, Ovis canadensis, climat 
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CHAPITRE 1 
 
 
INTRODUCTION 
 
 
 
1.1 Les organismes et leur environnement 
 
 
Les organismes sont souvent soumis à des conditions environnementales imprévisibles et 
changeantes, avec une grande hétérogénéité temporelle des conditions environnementales 
et de la quantité, qualité et disponibilité de ressources alimentaires (Halfpenny et Ozanne, 
1989; Heldmaier et al., 1990; Marchand, 2014). Les espèces ont dû s'adapter afin de 
persister dans ces environnements changeants, où l'alternance des saisons mène à une 
succession annuelle de conditions favorables et défavorables (Bradshaw et al., 2004). Une 
grande diversité de stratégies et d'adaptations existent afin de faire face aux conditions 
météorologiques et climatiques difficiles et à la rareté des ressources. Plusieurs espèces 
sauvages ont évolué de façon à ce que s'opèrent des changements phénotypiques de nature 
comportementale ou physiologique, et ce en fonction des saisons (Paul et al., 2008). 
D'autres espèces ont plutôt misée sur une stratégie qui consiste à se déplacer afin d'éviter 
les périodes où les conditions environnementales sont difficiles: la migration. En se 
déplaçant de façon saisonnière, plusieurs espèces peuvent exploiter des environnements 
hétérogènes (Fryxell et Sinclair, 1988). Par exemple, de nombreuses espèces d'oiseaux 
migrent afin d'éviter les rigueurs de l'hiver et de profiter d'une plus grande quantité et 
qualité de ressources alimentaires (Lack, 1968). Plusieurs grands herbivores migrent 
également afin d'éviter les conditions défavorables et le manque de nourriture (Ball et al., 
2001; Cagnacci et al., 2011; Mysterud et al., 2001). La migration du gnou (Connochaetes 
taurinus) dans le Serengeti est un exemple spectaculaire de ce phénomène. Cette espèce se 
déplace de façon à suivre les pluies saisonnières, et ainsi profiter d'une végétation 
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abondante pour se nourrir (Holdo et al., 2009). Outre la migration, il existe plusieurs autres 
adaptations permettant de survivre aux périodes défavorables des environnements 
tempérés. Afin d'affronter l'hiver, certains mammifères utilisent la torpeur ou l'hibernation, 
en diminuant leur métabolisme de façon importante (Hellgren, 1998; Humphries et al., 
2003). Ces espèces peuvent ainsi économiser jusqu'à 90 % de l'énergie qui leur serait 
nécessaire pour maintenir leur température corporelle pendant l'hiver (Storey, 2003). Des 
réponses comportementales ayant pour but d'affronter l'hiver sont également possibles 
(Rehnus et al., 2013). Par exemple, en plus d'abaisser son métabolisme, le lièvre variable 
(Lepus timidus) réduit son domaine vital, ce qui lui permet de s'alimenter de ressources de 
faible qualité nutritionnelle sans subir de diminution de ses réserves corporelles pendant 
l'hiver (Rehnus et al., 2010). 
 
 
Chez beaucoup d’espèces des environnements tempérés, on observe de grands 
changements de masse suivant les saisons (Berteaux et al., 2005; Festa-Bianchet et Côté, 
2012; Festa-Bianchet et al., 1995; Parker et al., 1996; Renecker et Hudson, 1986; Rughetti 
et Festa-Bianchet, 2011). Ces changements saisonniers de masse sont aussi un mécanisme 
physiologique permettant de survivre aux environnements temporellement hétérogènes 
(Berteaux et al., 2005; Li et Wang, 2005; Parker et al., 1993; Wikelski et Thom, 2000). 
Beaucoup de mammifères herbivores accumulent de l'énergie pendant les périodes 
favorables, sous forme de gras ou de ressources nutritionnelles (Berteaux et al., 2005; 
Hodges et al., 2006; Parker et al., 1996; Torbit et al., 1985). Ces espèces utilisent leur 
réserve nutritionnelle quand les conditions sont défavorables, occasionnant d'importantes 
pertes de masse (Berteaux et al., 2005; Hodges et al., 2006; Parker et al., 1996; Torbit et 
al., 1985). Ce mémoire s’intéressera à ce type de changements de masse saisonniers, ainsi 
qu’aux variables environnementales les affectant.  
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1.2 Contexte de l'étude et objectif général 
 
 
L'espèce modèle utilisée est le mouflon d'Amérique, un ongulé alpin habitant les 
Rocheuses de l'Ouest Canadien. La population étudiée se situe à Ram Mountain, un îlot de 
montagnes isolé dans l'ouest de l'Alberta (52°N, 115°O) (Jorgenson et al., 1997). En 
réponse à l'alternance saisonnière de conditions favorables et défavorables, on observe 
chez les mouflons d'importants changements de masse (Festa-Bianchet et al., 1996; Festa-
Bianchet et al., 1995). Cette espèce dépend d'une courte saison de croissance des plantes 
pendant l'été, pour gagner de la masse afin de survivre aux hivers rigoureux (Geist, 1976). 
En hiver, les températures froides et la neige combinées à la faible disponibilité et à la 
faible qualité des ressources alimentaires entraînent un bilan énergétique négatif. Cette 
balance énergétique négative pendant plusieurs mois force les individus à cataboliser leur 
réserve de gras, puis les protéines contenues dans leurs muscles (Torbit et al., 1985). On 
observe donc chez les mouflons d'importantes pertes de masse hivernales, hormis chez les 
agneaux et les juvéniles. Pour plusieurs de ces jeunes individus on observe un gain de 
masse même en hiver, puisqu'ils gagnent parfois de la masse tôt au printemps, avant même 
qu'ils ne soient capturés (Section 4.2.2, Figure 1.6).  
 
 
Effectivement, les individus de cette population sont capturés et pesés plusieurs fois au 
cours de la saison de terrain qui s'étend généralement de fin mai à fin septembre. Ces 
mesures de masse répétées permettent d'estimer la masse printanière et automnale des 
individus à l'aide de modèles statistiques (Martin et Pelletier, 2011). Ce faisant, il est 
également possible d'estimer leur gain de masse estival et le changement de masse hivernal 
des individus ayant survécu à l'hiver. Aucune autre étude de grands mammifères en milieu 
naturel n'a obtenu d'informations individuelles si précises. Avec plus de dix milles captures 
sur plus de mille individus, ce suivi longitudinal de population ayant eu lieu pendant plus 
de 40 ans m'a permis d'utiliser des données de changements de masse au niveau individuel, 
ainsi que des données à long terme caractérisant les conditions environnementales, dont la 
température, les précipitations et le PDO (un indice de climat global). Grâce à ces 
informations, j'ai pu investiguer l'effet des conditions environnementales sur les 
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changements de masse saisonniers du mouflon, ce qui constituait l'objectif principal de ma 
maîtrise. 
 
 
Les prochaines sections de ce chapitre permettront de situer la présente étude dans son 
contexte théorique. Premièrement, les effets directs et indirects des conditions 
environnementales sur les espèces sauvages seront abordés. Deuxièmement, il sera 
question de l'utilisation de variables météorologiques locales et d'indices de climat global 
afin de caractériser les conditions environnementales. Troisièmement, suivra une section 
sur l'importance des changements de masse saisonniers et des facteurs environnementaux 
les affectant, chez les ongulés alpins, nordiques et des environnements tempérés, puis plus 
précisément chez les mouflons. Finalement, les objectifs spécifiques et l'importance de 
cette étude seront présentés. Le deuxième chapitre du mémoire présentera un article 
portant sur l'effet des conditions climatiques et météorologiques sur les changements de 
masse saisonniers des mouflons. Le troisième et dernier chapitre sera constitué d'une 
discussion et d'une conclusion, traitant entre autres des principaux résultats, des nouvelles 
pistes de recherches ayant été soulevées, ainsi que de l'importance de cette étude dans un 
contexte plus large.  
 
 
1.3 Effets des conditions environnementales sur les espèces sauvages 
 
 
Les fluctuations du climat entraînent des conséquences écologiques dans pratiquement tous 
les milieux, allant des écosystèmes terrestres arctiques aux écosystèmes marins tropicaux 
(Walther et al., 2002). Que ce soit sur la végétation terrestre (Crawford, 2000; Holmgren et 
al., 2001), les herbivores (Mysterud et al., 2001) ou les carnivores (Jaksic et al., 1997), le 
climat engendre un large éventail de conséquences écologiques sur les différents niveaux 
trophiques par le biais d'effets directs et indirects (Stenseth et al., 2002). La section qui suit 
traitera d'abord des effets directs, puis des effets indirects que les conditions 
météorologiques et climatiques ont sur les espèces sauvages. Dans le présent travail, les 
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conditions météorologiques font référence à des variables locales sur une courte échelle 
temporelle, telles que la température ou les précipitations. Le terme climat fait plutôt 
référence à l'utilisation d'indice climatique dont la valeur dépend d'un ensemble de 
variables météorologiques sur une grande échelle temporelle. 
 
 
1.3.1 Effets directs du climat et des conditions météorologiques sur les espèces sauvages 
 
 
La température affecte directement les espèces sauvages. Chez les ectothermes, la 
température corporelle est régie de façon importante par la température ambiante. Celle-ci 
a donc des répercussions majeures sur leur comportement et leur physiologie (Dejours, 
1981; Huey et Stevenson, 1979). Chez les poissons, les reptiles et les insectes, la 
température influence les processus physiologiques, ce qui a des impacts importants sur 
leur performance (Huey et Kingsolver, 1989). Par exemple, la vitesse de nage maximale de 
divers poissons varie en fonction de la température de l'eau (Beamish, 1978). En rendant 
les poissons plus ou moins rapides lors de leur quête alimentaire ou quand ils ont à fuir des 
prédateurs, la température de l'eau peut influencer leur survie (Claireaux et al., 2006). Chez 
certains reptiles, la température joue un rôle crucial, puisque le sexe de leur progéniture 
dépend de celle-ci. Chez la tortue peinte (Chrisemys picta), le sex-ratio annuel des jeunes 
est fortement corrélé à la température au mois de juin, des températures plus chaudes 
engendrent un sex-ratio biaisé vers les femelles (Janzen, 1994). Chez les endothermes, qui 
doivent réguler leur température corporelle à l'aide de leur propre métabolisme , comme les 
oiseaux ou les mammifères, plusieurs effets directs de la température sont également 
connus. Par exemple, des températures chaudes augmentent le taux métabolique de façon 
exponentielle (Gillooly et al., 2001) et le coût énergétique de la thermorégulation 
augmente quand la température est supérieure ou inférieure à la zone de thermoneutralité 
d'une espèce (Peters, 1986). Les précipitations peuvent également affecter le coût 
énergétique de la thermorégulation, puisqu'un pelage mouillé peut perdre jusqu'à 50 % de 
sa capacité isolante (Aars et Ims, 2002; Webb et King, 1984). De plus, chez certaines 
espèces, les coûts liés aux déplacements augmentent en fonction de l'épaisseur de neige 
6 
(Dailey et Hobbs, 1989) et la neige fraîche peut diminuer la proportion de temps allouée 
aux déplacements (Richard et al., 2014).  
 
 
Les effets directs de la température et des précipitations, mentionnés ci-haut, peuvent avoir 
des conséquences importantes tant au niveau individuel que populationnel. Chez les 
moutons de Soay et les Antilopes Saïga (Saiga tatarica), les hivers froids entraînent une 
diminution de la fécondité des femelles (Coulson et al., 2000). Chez les moutons de Soay 
habitant l’île de St-Kilda, la pluie hivernale réduit la survie des individus (Catchpole et al., 
2000). En affectant des traits liés à l'aptitude phénotypique, les conditions 
environnementales peuvent aussi influencer la croissance des populations. Par exemple, 
une étude à grande échelle sur 18 populations d'Antilope d'Amérique (Antilocapra 
americana) a trouvé que pour la majorité des populations étudiées, les précipitations 
étaient positivement liées au taux de croissance de la population (Gedir et al., 2015). Pour 
plusieurs populations incluses dans cette étude, la température avait également un impact 
significatif sur le taux de croissance des populations, mais le sens de cet effet variait selon 
la population considérée (Gedir et al., 2015).  
 
 
1.3.2 Effets indirects du climat et des conditions météorologiques sur les espèces sauvages 
 
 
En affectant les interactions trophiques telles que les dynamiques proies prédateurs (Durant 
et al., 2007), ainsi que la quantité et la qualité de ressources disponibles (Mysterud et al., 
2008), les conditions climatiques et météorologiques peuvent avoir des effets indirects sur 
les espèces sauvages. En effet, en altérant les conditions abiotiques comme la température, 
les précipitations, l'humidité et le vent, le climat peut altérer la synchronie des cycles de vie 
des proies et des prédateurs ainsi que leurs interactions et les comportements impliqués 
dans ces dynamiques (Schmitz et Barton, 2013). Par exemple, la production du krill 
(Euphosia superba) en Antarctique dépend de l'interface glace-eau pendant l'hiver. Les 
hivers de plus en plus chauds nuisent à cette espèce en réduisant la formation de cet habitat 
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temporaire, ce qui a des répercussions dans les niveaux trophiques supérieurs de cet 
écosystème (Loeb et al., 1997). L'effet indirect du climat sur la date de ponte de certains 
oiseaux est aussi bien documenté (Both et al., 2004; Durant et al., 2007). Chez plusieurs 
espèces insectivores, la date de ponte est synchronisée avec le pic d'abondance de leurs 
proies. De cette façon, ils profitent d'une abondance élevée de ressources alimentaires lors 
du nourrissage des jeunes. Cependant, la hausse des températures printanières peut 
entraîner une abondance de proies hâtive. Afin de rester synchronisées avec le pic 
d'abondance de leurs proies, ces espèces doivent pondre leurs œufs plus tôt. Ainsi, 
plusieurs passereaux, dont la mésange charbonnière (Parus major) se reproduisent plus tôt 
suite à des printemps chauds, comparativement à des printemps plus froids (Nager et 
Noordwijk, 1995).  
 
 
En modifiant la phénologie, la production de biomasse et la variabilité spatiale des plantes, 
le climat peut influencer les herbivores en modulant la quantité et la qualité de leurs 
ressources alimentaires (Hurley et al., 2011; Pettorelli et al., 2007; Post et Stenseth, 1999). 
Ces effets peuvent être très importants, puisque même de petites différences au niveau de 
la qualité nutritionnelle des plantes peuvent avoir une grande influence sur la croissance 
des herbivores et le temps qu'ils allouent à s'alimenter (White, 1983). En milieux tempérés, 
nordiques et alpins, les conditions précédant la saison de croissance des plantes jouent un 
rôle crucial dans la phénologie de la végétation. Une grande quantité de neige tombée 
pendant l'hiver et des printemps froids et neigeux peuvent retarder l'émergence de la 
végétation (Pettorelli et al., 2006). Une émergence tardive de la végétation réduit le temps 
d'accessibilité à de la nourriture pour les herbivores (Giacometti et al., 2002; Pettorelli et 
al., 2005b) qui dépendent souvent d'une courte saison de croissance des plantes pour 
accumuler suffisamment de masse avant l'hiver. Cependant, une grande quantité de neige 
et un printemps froid peuvent aussi avoir des effets positifs sur l'alimentation des 
herbivores (Rughetti et Festa-Bianchet, 2012). Une longue fonte des neiges favorise 
l'hétérogénéité spatiale et temporelle de l'émergence des plantes (Shaver et Kummerow, 
1992). Cela signifie que les plantes vont apparaître de façon séquentielle sur une longue 
période de temps. Cette apparition séquentielle, souvent accompagnée d'une croissance 
plus lente en raison de la présence de neige et de températures froides, augmente la 
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quantité de temps où de jeunes plantes sont disponibles (Figure 1.1). La jeune végétation a 
peu de composés secondaires et une plus grande teneur en protéines (Van Soest, 1994), 
conférant à ces jeunes plantes une plus grande valeur nutritive que la végétation mature ou 
sénescente. Donc, un accès plus long à cette jeune végétation est bénéfique pour 
l'alimentation des herbivores (Pettorelli et al., 2007).  
Figure 1.1 Changement dans la biomasse végétale au cours de la saison de croissance des 
plantes. (A) Apparition et croissance rapide des plantes. Les herbivores peuvent s'alimenter 
tôt dans la saison de croissance, mais le maximum de biomasse est hâtif et le temps pour 
s'alimenter de jeunes plantes nutritives est court. (B) Ralentissement dans la croissance de 
la végétation, menant à un maximum de biomasse végétale plus tardif et à une plus grande 
période d'accessibilité à de jeunes plantes nutritives. 
 
 
1.4. Indices de climat global et variables météorologiques locales 
 
 
Afin d'étudier l'effets des conditions environnementales sur les espèces sauvages, il est 
primordial de caractériser ces conditions le mieux possible. Beaucoup d'études ont utilisé 
des variables météorologiques locales afin d'expliquer la variabilité de différents traits chez 
ces espèces (Adams et Dale, 1998; Albon et al., 1987; Büntgen et al., 2014; Cederlund et 
al., 1991; Dailey et Hobbs, 1989; Douglas et Leslie Jr, 1986; Gaillard et al., 1996; 
Giacometti et al., 2002; Loison et Langvatn, 1998; Owen-Smith, 1990; Portier et al., 1998; 
Richard et al., 2014; Rughetti et Festa-Bianchet, 2012; Stenseth et Mysterud, 2005; Visser 
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et al., 1998). Les variables locales ont l'avantage d'être intuitives et faciles à utiliser, en 
plus de souvent avoir un lien mécanistique connu avec le processus écologique ou les traits 
étudiés. Cependant, ces variables sont parfois de mauvais prédicteurs des paramètres 
écologiques (Hallet et al., 2004). Ce sont souvent de multiples variables et leurs 
interactions qui sont pertinentes (Stenseth et Mysterud, 2005). Pour cette raison, 
l'utilisation de variables météorologiques n'est pas toujours optimale et les indices de 
climat global permettent parfois de mieux expliquer les phénomènes écologiques observés 
(Hallet et al., 2004; Stenseth et al., 2002). L'un des indices de climat global abondamment 
utilisé en écologie dans l'Hémisphère Nord est le «North Atlantic Oscillation» (NAO) 
(Ottersen et al., 2001). Cet indice est calculé à partir de la différence de pression 
atmosphérique à la surface de l'océan Atlantique entre Stykkisholmur, Islande et Lisbonne, 
Portugal (Hurrell, 1995). Le NAO affecte les conditions météorologiques de part et d'autre 
de l'Atlantique (Hurrel et al., 2003). C'est en 1997 que cet indice a été pour la première fois 
mis en lien avec l'écologie d'une population d'ongulés (Post et al., 1997). Dans cette étude, 
le NAO a été lié à des variations phénotypiques inter cohortes chez le cerf rouge (Cervus 
elaphus). Une étude subséquente incluant seize populations de sept espèces de grands 
herbivores a montré que le NAO s'avérait meilleur que des variables météorologiques 
locales afin de prédire la variation dans les traits d'histoire de vie et la dynamique de 
population de ces espèces, et ce dans environ la moitié des cas (Post et Stenseth, 1999). 
Les indices de climat global capturent la variabilité environnementale sur une plus longue 
période que les variables météorologiques et sont souvent corrélés à plusieurs paramètres 
locaux à la fois, expliquant qu'ils soient de bons prédicteurs des phénomènes écologiques 
(Hallet et al., 2004), souvent meilleurs que les variables locales (Catchpole et al., 2000; 
Forchhammer et al., 2001; Post et Forchhammer, 2002; Post et Stenseth, 1999). En plus de 
mieux expliquer les liens entre le climat et certains traits des ongulés, le NAO est lié à la 
phénologie des plantes (Post, 2003; Post et Stenseth, 1999). La date de floraison de 
plusieurs plantes, à différents sites, était mieux expliquée par le NAO que par les variables 
météorologiques locales (Post, 2003; Post et Stenseth, 1999). De plus, la saison de 
croissance de plusieurs plantes terrestres est plus longue en raison de l'augmentation des 
températures printanières des dernières décennies. Une augmentation des valeurs du NAO 
pour la même période pourrait être en cause. Dans le même ordre d'idées, plusieurs plantes 
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apparaissent de deux à quatre semaines plus tôt en réponse à des hivers dont les valeurs de 
NAO étaient élevées (Ottersen et al., 2001).  
 
 
L'utilisation d'indices climatiques n'est toutefois pas sans désavantage. Bien que ces indices 
s'avèrent souvent meilleurs que les variables météorologiques locales afin de lier le climat 
à différents paramètres écologiques, il est souvent difficile de les lier aux processus 
proximaux expliquant leurs effets sur les paramètres écologiques étudiés (Hallet et al., 
2004). Pour arriver à faire le lien entre les phénomènes écologiques et un indice de climat 
global, les corrélations entre l'indice de climat utilisé et certains paramètres locaux doivent 
d'abord être établis. Ceci permettra de comprendre comment le climat agit sur les 
paramètres locaux qui auront eux-mêmes des répercussions sur les espèces étudiées.  
 
 
1.4.1 Le «Pacific Decadal Oscillation» (PDO) 
 
 
Le «Pacific Decadal Oscillation» (PDO) a semblé être l'indice de climat le plus approprié 
puisqu'il est calculé à partir de variables en lien avec l'océan Pacifique Nord, qui est à 
proximité de notre aire d'étude. Le calcul du PDO est basé sur les anomalies mensuelles 
des températures de surface dans l'océan Pacifique Nord (Mantua et al., 1997). Plus en 
détails, le PDO est l'axe principal d'une décomposition orthogonale aux valeurs propres 
effectuée sur les résidus de la température de surface de l'océan Pacifique Nord, où les 
résidus sont définis comme les différences entre les anomalies mensuelles de température 
observées et les anomalies moyennes de température calculées sur une longue période 
temporelle (Mantua et Hare, 2002; Yuan et al., 1997). La variabilité dans les anomalies de 
températures de surface de l'océan est un élément clé des systèmes climatiques. Les océans 
interagissent avec l'atmosphère, et leur capacité thermique est si grande qu'elle peut induire 
des phénomènes climatiques sur l'échelle de plusieurs années (Alexander, 2010). Le PDO 
est caractérisé par des successions cycliques de phases froides et chaudes. Les phases 
chaudes correspondent à des anomalies mensuelles de température de surface de l'océan 
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observées supérieures à celles prédites à partir de modèles climatiques complexes. Au 
contraire, les phases froides correspondent à des anomalies inférieures à celles attendues. 
Ces phases s'étendent sur plusieurs décennies (20 à 30 ans; Figure 1.2). Les fluctuations du 
PDO affectent les systèmes météorologiques en modifiant la trajectoire du courant-jet 
polaire. Les dépressions se forment le long de ce courant-jet. Une modification de la 
trajectoire de celui-ci affectera donc la formation de dépressions et par le fait même la 
provenance des masses d'air qui affectent le sous-continent nord-américain. Ces 
modifications se répercutent sur la température, mais également sur les précipitations 
(Mantua et Hare, 2002). Des effets connus des phases froides du PDO sont un couvert 
neigeux plus important et des températures froides dans le Pacifique Nord-Ouest, ainsi que 
d'abondantes chutes de neige dans les Rocheuses canadiennes (Mantua et Hare, 2002). Les 
phases chaudes du PDO sont plutôt associées à des températures chaudes dans le Nord-
Ouest de l'Amérique du Nord (Mantua et Hare, 2002) 
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Figure 1.2 Valeurs mensuelles du PDO (Pacific Decadal Oscillation) de 1900 à 2015. Les valeurs positives correspondent à des phases 
chaudes (noir) et les valeurs négatives correspondent à des phases froides (gris). La ligne noire a été ajoutée à l'aide d'une méthode de 
lissage par régression locale, ou «LOESS». Les valeurs du PDO ont été obtenues grâce à Nathan Mantua du «Joint Institute for the 
Study of the Atmosphere and Ocean (JISAO)» (http://research.jisao.washingto-n.edu/pdo/PDO.latest). 
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Bien que le PDO n'ait pas été utilisé aussi abondamment que le NAO pour expliquer des 
processus écologiques, des liens entre le PDO et la dynamique de populations de certaines 
espèces ont pu être établis. Des valeurs extrêmes du PDO hivernal ont un effet négatif sur 
le taux de croissance annuel de différentes populations de papillons (Parnassius smintheus) 
habitant les montagnes Rocheuses (Roland et Matter, 2013). Au Yukon, des valeurs de 
PDO élevées ont un effet positif sur la survie des pikas adultes (Ochotona collaris), sur le 
recrutement des caribous (Rangifer tarandus) et sur la croissance des cornes des mouflons 
de Dall (Ovis dalli) (Hegel et al., 2010; Loehr et al., 2010; Morrison et Hik, 2007). Des 
valeurs élevées du PDO au Yukon sont associées à des conditions météorologiques 
clémentes au printemps: des températures chaudes, une faible épaisseur de neige ainsi qu' 
une fonte des neiges rapide. De telles conditions favorisent une plus longue saison de 
croissance des plantes, ce qui pourrait expliquer l'effet positif des valeurs élevées de PDO 
sur ces espèces au Yukon (Hegel et al., 2010; Loehr et al., 2010; Morrison et Hik, 2007). 
Pour les mouflons en Alberta, un PDO estival élevé était positivement lié à la 
circonférence des cornes des jeunes mâles (Festa-Bianchet et al., 2014). 
 
 
Il est à noter que l'influence des indices climatiques sur les conditions météorologiques 
locales et les espèces varie selon l'emplacement géographique. Par exemple, le NAO peut 
influencer différentes populations d'une même espèce, mais de façon opposée selon 
l'endroit où elles se trouvent. Des valeurs élevées de NAO ont des effets négatifs sur les 
cerfs en Écosse (Catchpole et al., 2000; Stenseth et al., 2002), et positifs pour ceux en 
Norvège (Mysterud et al., 2000; Stenseth et al., 2002). La longitude, la latitude, l'altitude et 
la présence de montagnes font en sorte que les variations du PDO ne se répercuteront pas 
partout de la même façon à l’échelle locale. C'est pourquoi il fallait établir les liens entre le 
PDO et différentes variables météorologiques locales à Ram Mountain avant d’évaluer ses 
effets sur les fluctuations de masse chez les mouflons.  
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1.5 Changements de masse saisonniers chez les ongulés  
 
 
Les différents organismes habitant des environnements tempérés font face à des conditions 
environnementales et à une disponibilité des ressources qui varient de façon importante 
annuellement (Halfpenny et Ozanne, 1989; Marchand, 2014). Les ongulés nordiques et 
alpins en sont de bons exemples. Pour une grande période de l'année, ceux-ci vivent dans 
des conditions extrêmes. Chez ces espèces, une grande plasticité de leur masse corporelle 
est considérée comme une adaptation afin de persister dans des environnements 
temporellement hétérogènes (Berteaux et al., 2005; Pelletier et al., 2007b). Chez les 
ongulés, la masse est un trait d'une grande importance. Chez de nombreuses espèces, une 
grande masse corporelle a été associée à des traits liés à l'aptitude phénotypique, telles que 
la survie et la reproduction (Adams et Dale, 1998; Bérubé et al., 1999; Gaillard et al., 
2000). La mise en évidence d’un cycle intrinsèque de fluctuations de la masse chez les 
espèces tempérées, qui semble être contrôlé par la photopériode, renforce la suggestion que 
les fluctuations de masse saisonnières sont une adaptation aux environnements changeants 
(Mercer, 1998; Suttie et Webster, 1995). Par exemple, des cerfs de Virginie (Odocoileus 
virginianus) en captivité et nourris ad libitum réduisaient leur ingestion de nourriture 
volontairement et perdaient de la masse pendant l'hiver (Thompson et al., 1973). Puisque 
ces animaux étaient maintenus dans des conditions alimentaires non-contraignantes, cela 
suggère que ces changements de masse saisonniers sont potentiellement adaptatifs. Il est 
donc important de comprendre comment les individus de ces espèces gagnent de la masse 
pendant l'été et en perdent pendant l'hiver, et de quelle façon ces changements de masse 
saisonniers sont affectés par les conditions environnementales. Les prochaines sections 
porteront sur les changements de masse saisonniers, leurs implications biologiques ainsi 
que les facteurs pouvant affecter ces changements de masse, d'abord chez les ongulés, puis 
plus précisément chez le mouflon. 
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1.5.1 Gain de masse estival chez les ongulés  
 
 
Un gain de masse estival est observé chez la plupart des ongulés alpins, nordiques, et des 
milieux tempérés froids : les cerfs mulet (Odocoileus hemionus) (Parker et al., 1996), les 
chèvres de montagnes (Oreamnos americanus) (Festa-Bianchet et Côté, 2012), les 
orignaux (Alces alces) (Renecker et Hudson, 1986), les chamois (Rupicapra rupicapra) 
(Rughetti et Festa-Bianchet, 2011) et les mouflons (Festa-Bianchet et al., 1995) en sont des 
exemples. Le climat peut influencer le gain de masse des individus par ses effets sur leurs 
ressources alimentaires (section 2.2). Les conditions météorologiques hivernales sont 
importantes puisqu'elles ont des répercussions sur la saison de croissance des plantes 
(Inouye et McGuire, 1991; Pettorelli et al., 2006; Portier et al., 1998). La quantité de neige 
tombée en hiver interagit avec l'hétérogénéité spatiale du paysage créant des patrons 
irréguliers de fonte et d'émergence des plantes au printemps (Shaver et Kummerow, 1992). 
L'irrégularité de ces patrons augmente la variabilité spatio-temporelle d'apparition des 
plantes et permet une disponibilité de jeunes plantes nutritives pour une plus longue 
période de temps (Albon et Langvatn, 1992; Klein, 1970). Cela peut favoriser le gain de 
masse estival des individus. Cependant, une accumulation de neige importante peut aussi 
prendre beaucoup de temps à fondre, faisant en sorte que la saison de croissance des 
plantes débutera plus tard au printemps (Pettorelli et al., 2006). Une apparition tardive de 
la végétation diminue le temps d'accès à la végétation et peut donc réduire le gain de 
masse. Par exemple, les cerfs rouges nés après des hivers avec des chutes de neige 
importantes sont de 10 à 20 % plus petits comme adulte que ceux nés suite à des hivers 
froids et secs (Post et al., 1997). 
 
 
Les conditions printanières influencent également la saison de croissance des plantes et la 
phénologie de la végétation. Un climat doux et des pluies abondantes au printemps 
favoriseront une émergence hâtive de la végétation rendant la période d'alimentation 
possible plus longue. La quantité de biomasse végétale produite sera aussi favorisée par 
des conditions clémentes au printemps, augmentant la quantité de nourriture disponible 
(Pettorelli et al., 2007). Par exemple, les bouquetins des Alpes (Capra ibex) avaient une 
16 
meilleure croissance de cornes suite à des printemps chauds. Une émergence hâtive de la 
végétation menant à une plus longue période de disponibilité de ressources alimentaires 
semble être la cause de cet effet (Büntgen et al., 2014; Giacometti et al., 2002). Cependant, 
des températures chaudes et d'abondantes chutes de pluie au printemps peuvent aussi 
réduire le gain de masse des ongulés alpins et nordiques, en accélérant le rythme à laquelle 
la végétation mature. Bien qu'elle engendre une augmentation de biomasse, une maturation 
rapide des plantes associée à des conditions printanières clémentes peut être 
désavantageuse pour les herbivores. Comme les jeunes plantes sont plus pauvres en tannins 
et plus riches en protéines que la végétation plus vieille, l'atteinte d'un stade mature plus 
rapide par les plantes diminue le temps d'accès à des ressources alimentaires de bonne 
qualité (Pettorelli et al., 2007). Des températures printanières chaudes affectent 
négativement la masse des juvéniles chez le chamois, probablement par l'entremise d'effet 
sur la phénologie des plantes (Rughetti et Festa-Bianchet, 2012). 
 
 
Le climat estival peut aussi avoir des répercussions sur les ongulés alpins et nordiques 
puisque des températures chaudes augmentent le taux métabolique et peuvent mener à une 
diminution de la nourriture ingérée (Renecker et Hudson, 1986). Des étés chauds couplés à 
des précipitations peu abondantes peuvent mener à une sénescence hâtive des plantes et 
une diminution de la qualité alimentaire de la végétation (Clutton-Brock et al., 1989; 
Gaillard et al., 1996; Keiter et Boyce, 1994), engendrant de plus petits gains de masse 
estivaux. À ma connaissance, peu d'études se sont penchées sur l'effet des conditions 
climatiques et météorologiques automnales sur les changements de masse saisonniers d'un 
ongulé en milieu alpin, nordique ou tempéré. Cependant, on peut supposer qu'un automne 
chaud et pluvieux, plutôt que froid et neigeux, puisse minimiser les coûts en 
thermorégulation, ainsi que les coûts liés aux déplacements dans la neige. Les conditions 
météorologiques pendant l'automne pourraient donc influencer la masse atteinte par les 
individus avant l'hiver. De plus, des automnes chauds et pluvieux pourraient ralentir la 
sénescence des plantes et permettre aux individus de s'alimenter plus tard à la fin de l'été et 
en automne, ce qui leur permettrait de gagner plus de masse avant l'hiver.  
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1.5.2 Perte de masse hivernale chez les ongulés  
 
 
Contrairement à l'été, où les ongulés alpins et nordiques accumulent de la masse, l'hiver est 
caractérisé par des conditions difficiles et des ressources alimentaires rares, entraînant chez 
ces espèces d'importantes pertes de masse (Mautz, 1978). Une perte de masse en hiver est 
commune à de nombreuses espèces, telles que les cerfs (Torbit et al., 1985), les chèvres de 
montagne (Festa-Bianchet et Côté, 2012) et les orignaux (Milner et al., 2013). Il semble 
que ces pertes de masse ne soient pas simplement une conséquence de conditions difficiles 
en hiver, mais plutôt une adaptation aux environnements saisonniers. Par exemple, des 
cerfs nourris à volonté l'hiver ont tout de même perdu de la masse en réduisant 
volontairement leur ingestion de nourriture (Mautz, 1978; Wood et al., 1962). Les 
conditions environnementales pendant l'hiver risquent d'être une source importante de 
variabilité au niveau de la perte de masse hivernale des individus (Cederlund et al., 1991; 
Moen et Severinghaus, 1981). En effet, la neige augmente les coûts énergétiques associés 
aux déplacements (Dailey et Hobbs, 1989) et à la quête alimentaire, alors que les 
températures froides et la pluie rendent la thermorégulation plus coûteuse (Aars et Ims, 
2002; Forchhammer et Boertmann, 1993; Putkonen et Roe, 2003; Webb et King, 1984).  
 
 
1.6 Changements de masse saisonniers chez le mouflon d'Amérique 
 
 
L'habitat alpin et la variabilité des conditions climatiques le caractérisant font en sorte que 
les changements de masse saisonniers sont un aspect déterminant de la biologie des 
mouflons (Geist, 1976). Comme ceux-ci vivent dans un environnement où la végétation est 
peu abondante et difficile d'accès pendant une grande partie de l'année, ils dépendent d'une 
courte saison de croissance estivale des plantes pour accumuler assez de réserves 
énergétiques pour survivre aux hivers rigoureux, pendant lesquels ils perdent de la masse 
(Festa-Bianchet et al., 1997; Geist, 1976).  
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1.6.1 Gains de masse estivaux chez le mouflon 
 
 
Les mouflons accumulent de la masse pendant la courte saison de croissance de la 
végétation. Chez cette espèce, le gain de masse estival représente en moyenne ~ 25 % de la 
masse printanière d'un individu. Cependant, des différences en fonction de l'âge et du sexe 
des individus subsistent au niveau du patron caractérisant le gain de masse estival. Les 
agneaux (individus nés au printemps), les juvéniles (individus d'un an) et les individus de 
deux ans gagnent en masse de façon linéaire, alors que les individus plus âgés gagnent 
plutôt en masse de façon asymptotique (Figure 1.3), atteignant leur masse maximale entre 
la mi-août et la fin septembre (Festa-Bianchet et al., 1996). La quantité de masse gagnée au 
cours de l'été diffère également en fonction de l'âge et du sexe des individus (Figure 1.4 et 
Figure 1.5). La masse est un trait d'une grande importance chez cette espèce. Les jeunes 
ayant une plus grande masse à l'automne ont une plus grande probabilité de survivre à 
l'hiver. La masse est également positivement liée à la longévité des brebis (Bérubé et al., 
1999). 
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Figure 1.3 Exemples de gains de masse estivaux individuels. (A) les agneaux P4 et A2, (B) 
les juvéniles O4 et N7 ,(C) les individus de deux ans N4 et M23 et (D) les adultes 15Z et 
D15 au cours de l'été à Ram Mountain, Alberta. Chaque point correspond à une capture où 
l'individu a été pesé, les carrés et lignes pointillées représentent les mâles alors que les 
ronds noirs et lignes pleines représentent les femelles.  
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Figure 1.4 Gains de masse estivaux individuels (vides) et moyennes populationnelles (pleins) accompagnées de leur erreur standard de 1973 à 
2013 à Ram Mountain, Alberta. A: Agneaux femelles (200 individus), B: Agneaux mâles (236 individus), C: Juvéniles femelles (258 
individus) et D: Juvéniles mâles (232 individus).  
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Figure 1.5 Gains de masse estivaux individuels (vides) et moyennes populationnelles (pleins) accompagnées de leur erreur standard de 1975 à 
2013à Ram Mountain, Alberta. A: Femelles de deux ans (238), B: Mâles de deux ans (175), C: Femelles adultes (1360 gains, 246 individus 
différents) et D: Mâles adultes (366 gains, 153 individus).  
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1.6.2 Changements de masse hivernaux chez le mouflon 
 
 
Pour survivre aux rudes conditions hivernales, les mouflons possèdent plusieurs 
adaptations. Pour parer au manque de ressources alimentaires, ils diminuent la quantité de 
nourriture dont ils ont besoin (Chappel et Hudson, 1978). De plus, la zone de 
thermoneutralité des mouflons s'étend jusqu'à une température de -20° Celsius (Chappel et 
Hudson, 1978). Seules des températures extrêmement froides vont faire augmenter les 
coûts en thermorégulation et ainsi engendrer de plus grandes pertes de masse. Une 
migration saisonnière pour rejoindre les vallées et ainsi être à l'abri des intempéries et avoir 
un meilleur accès à des ressources alimentaires constitue une autre adaptation de ces 
animaux aux hivers rudes (Hebert, 1973). Malgré toutes ces adaptations, mon travail 
montrera que les mouflons perdent pendant l'hiver en moyenne ~ 20 % de leur masse 
automnale. Cependant, la plupart des agneaux (individus ayant atteint le sevrage et qui 
expérimentent leur premier hiver) et certains juvéniles (individus d'un an) semblent gagner 
en masse pendant cette période (Figure 1.6), probablement parce qu'ils commencent à 
gagner de la masse tôt au printemps, avant même qu’ils ne soient pesés. Au contraire, la 
majorité des individus plus âgés perdent plutôt de la masse pendant l'hiver (Figure 1.7). La 
variabilité de perte de masse hivernale semble plus importante que celle du gain de masse 
estival, suggérant que les individus ont peu de contrôle sur ce paramètre (Pelletier et al., 
2007b). Ce résultat suggère que la perte de masse hivernale est régie de façon importante 
par les conditions environnementales, en faisant un trait intéressant à étudier dans le cadre 
de la présente étude. 
 
 
De prime abord, on pourrait considérer la perte de masse hivernale comme négative. 
Cependant, les femelles perdant beaucoup de masse en hiver (absolue et relative) ont une 
meilleure valeur adaptative par le biais d'une meilleure reproduction l’année suivante 
(Pelletier et al., 2007b). Ceci pourrait s'expliquer par le fait que les femelles perdant le plus 
de masse sont celles qui en ont accumulé le plus et qui peuvent donc se permettre d'utiliser 
leur réserve (Chappel et Hudson, 1978). Au contraire, de faibles pertes de masse hivernales 
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chez les individus pourraient être dues au fait que ces derniers aient accumulé peu de 
ressources avant l'hiver et qu'ils aient donc peu de masse à perdre. Il faut aussi considérer 
qu'on ne possède aucune information sur la perte de masse des individus morts pendant 
l'hiver. Pour la plupart, ce sont sans doute ceux n'ayant pas accumulé assez de masse et 
ayant subi une faible perte de masse pendant l'hiver où ils sont morts (Pelletier et al., 
2007b). Ceci entraîne un biais dont il faudra tenir compte lors de l'interprétation des 
analyses, particulièrement chez les jeunes, chez qui la mortalité hivernale est importante. 
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Figure 1.6 Changements de masse hivernaux individuels (vides) et moyennes populationnelles (pleins) accompagnées de leur erreur standard 
(en noir) au cours des hivers 1974 à 2012 à Ram Mountain, Alberta. A: Agneaux femelles (107 individus), B: Agneaux mâles (116 individus), 
C: Juvéniles femelles (211) et D: Juvéniles mâles (163).  
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Figure 1.7 Changements de masse hivernaux individuels (vides) et moyennes populationnelles (pleins) accompagnées de leur erreur standard 
au cours des hivers 1974 à 2012 à Ram Mountain, Alberta. A: Femelles de deux ans (214), B: Mâles de deux ans (110), C: Femelles adultes 
(1888 pertes de masse hivernales, 194 individus) et D: Mâles adultes (366 pertes de masse hivernales, 153 individus). 
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1.6.3 Taille de la population et statut reproducteur des individus 
 
 
En plus des conditions climatiques et météorologiques, la taille de la population risque 
d'avoir un effet sur les changements de masse saisonniers des mouflons, puisqu'elle affecte 
la disponibilité des ressources par le biais de la compétition intraspécifique (Jorgenson et 
al., 1998). De plus, la taille de la population est importante à considérer dans ce travail, 
puisque plusieurs études ont mis en évidence que les effets des conditions 
environnementales sur les espèces sauvages pouvaient être exacerbés par une densité de 
population élevée (Aanes et al., 2000; Coulson et al., 2001; Jacobson et al., 2004; Portier 
et al., 1998; Weladji et Holand, 2003). À Ram Mountain, le nombre d'individus a fluctué 
de façon importante au cours des années (Figure 1.8) et certains effets des variables 
météorologiques sont perceptibles seulement à haute densité. Par exemple, des 
températures élevées l'hiver et au printemps ont un effet positif sur la survie néonatale des 
mouflons seulement lorsque la densité est élevée (Portier et al., 1998). L'effet de la taille de 
population sur les changements de masse saisonniers, ainsi que les interactions entre celle-
ci et les variables climatiques et météorologiques ont donc été investigués. 
 
 
Le statut reproducteur des femelles est également un paramètre à considérer dans la 
présente étude. Comme la lactation est très coûteuse énergétiquement, les femelles ayant 
mis bas au printemps pourraient gagner moins de masse l'été. (Gittleman et Thompson, 
1988; Sadleir, 1984). La gestation est également une période d'investissement en énergie 
importante. Chez les mammifères, on observe une augmentation des dépense énergétiques 
de 17 à 32 % chez les femelles gestantes par rapport aux autres, ce qui pourrait résulter en 
de plus grandes pertes de masse hivernales chez celles-ci (Robbins, 1983). Finalement, 
allaiter ou être gestante pourraient rendre les femelles plus sensibles aux conditions dans 
leur environnement, en affectant les compromis énergétiques auxquelles elles font face. 
Par exemple, suite aux hivers cléments, la masse à la naissance des caribous n'était pas 
affectée par le statut reproducteur de leur mère à l'automne précédent. Au contraire, suite 
aux hivers avec beaucoup de neige, les jeunes des femelles qui allaitaient l'automne 
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précédent étaient significativement plus petits que les jeunes des femelles qui n'allaitaient 
pas (Adams, 2005). Les interactions possibles entre le statut reproducteur des femelles et 
les variables climatiques et météorologiques seront donc investiguées. 
 
Figure 1.8 Taille de la population de mouflons à Ram Mountain, Alberta, de 1972 à 2013. 
Les points gris et la ligne pleine grise représentent les femelles adultes, les carrés vides et 
la ligne pointillée représentent les mâles adultes, les points noirs plus gros et la ligne pleine 
plus épaisse représentent le nombre total d'individus, toutes classes d'âge et de sexe 
confondues.  
 
 
1.7. Importance et objectifs spécifiques de l'étude 
 
 
L'objectif général de ma maîtrise était d'investiguer l'influence du climat et des conditions 
météorologiques locales sur les fluctuations de masse saisonnières des mouflons 
d'Amérique vivant à Ram Mountain. Les données météorologiques et de PDO ainsi que les 
données de gains de masse estivaux et de pertes de masse hivernales ont été utilisées pour 
y arriver. L'objectif général de ma maîtrise peut être décomposé en deux objectifs 
spécifiques : 
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1) Déterminer si le PDO est corrélé aux précipitations et à la température à Ram Mountain, 
afin de mieux comprendre de quelle façon cet indice de climat global pourrait avoir des 
répercussions sur les changements de masse saisonniers des mouflons. 
 
 
2) Utiliser le PDO et des variables météorologiques locales comme variables explicatives 
dans plusieurs modèles linéaires mixtes afin de quantifier l'effet respectif de ces variables 
sur les changements saisonniers de masse. Également, comparer l'efficacité du PDO à celle 
des variables météorologiques afin d'expliquer la variabilité observée au niveau des 
changements de masse saisonniers des mouflons. 
 
 
L'ampleur et la diversité des conséquences que le climat peut avoir sur les organismes en 
fait un sujet d'étude d'une grande importance. De plus, les changements climatiques rapides 
ayant cours font en sorte que des connaissances approfondies sur la manière dont les 
populations animales répondent aux variations du climat sont primordiales (Willisch et al., 
2013). En influençant les traits d'histoire de vie des espèces sauvages, les conditions 
climatiques influencent et affectent leur dynamique de populations (Hempson et al., 2015; 
Isaac, 2009; Pelletier et al., 2007a), et même leur risque d'extinction (Isaac, 2009). 
Également, une bonne compréhension des effets des conditions climatiques et 
météorologiques sur les individus de différentes classes d'âge et de sexe permettent de 
meilleures prédictions des fluctuations de la taille des populations sauvages, ce qui est d'un 
grand intérêt dans une optique de conservation (Clutton-Brock et Coulson, 2002). Il est 
donc important d'identifier et de mieux comprendre l'effet des variables météorologiques et 
climatiques sur les changements de masse saisonniers des espèces sauvages.  
 
 
Malgré leur importance, des études liant les variations d'un trait phénotypique telle que la 
masse aux conditions environnementales sont souvent difficiles, voire impossibles à 
réaliser puisque les données nécessaires et l'échelle temporelle à laquelle elles doivent être 
recueillies sont rarement disponibles (Clutton-Brock et Sheldon, 2010). Cependant, le suivi 
de la population de mouflons à Ram Mountain, grâce aux mesures répétées de masses 
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pendant l'été, permet d'estimer le gain de masse estival et la perte de masse hivernale des 
individus. Ces données permettent d'étudier des traits rarement investigués jusqu'à présent, 
telle que la perte de masse hivernale. Des pertes de masse hivernales plus ou moins 
grandes peuvent avoir des conséquences sur la survie et les futures reproductions des 
individus (Pettorelli et al., 2007). Cependant, pour les raisons mentionnées ci-haut, les 
fluctuations en masse et les facteurs les affectant sont rarement étudiés. De plus, le fait que 
les données du suivi de cette population soient disponibles sur une période de plus de 40 
ans permettra d'étudier les effets du climat sur les fluctuations de masses saisonnières d'un 
ongulé alpin sauvage sur une grande période temporelle. Mes résultats pourraient 
s'appliquer à plusieurs autres organismes, puisque beaucoup d'autres espèces sauvages 
utilisent les changements de masse saisonniers comme adaptation. Les cerfs mulet (Parker 
et al., 1996), les chèvres de montagnes (Festa-Bianchet et Côté, 2012), les orignaux 
(Renecker et Hudson, 1986), les chamois (Rughetti et Festa-Bianchet, 2011), mais aussi de 
nombreux autres mammifères des environnements tempérés pourraient répondre de façon 
similaire aux mouflons aux conditions dans leur environnement. Les objectifs de ma 
maîtrise permettront donc de mieux comprendre comment le climat et les conditions 
météorologiques influencent les fluctuations saisonnières de masse chez le mouflon, mais 
également chez les ongulés alpins et nordiques en général, et de façon plus large chez les 
mammifères des environnements tempérés froids. 
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CHAPITRE 2  
 
 
EFFET D'UN INDICE DE CLIMAT GLOBAL ET DES CONDITIONS 
MÉTÉOROLOGIQUES LOCALES SUR LES FLUCTUATIONS SAISONNIÈRES 
DE MASSE CHEZ LE MOUFLON D'AMÉRIQUE 
 
 
 
Introduction de l'article 
 
 
L'objectif de l'article était d'investiguer l'effet des conditions météorologiques et d'un 
indice de climat global sur les changements de masse saisonniers d'une espèce alpine. Afin 
d'atteindre cet objectif, les données du suivi de population de mouflons de Ram Mountain, 
Alberta, ont été utilisées. Les mesures de masse répétées qui permettent d'estimer le gain 
de masse estival et la perte de masse hivernale des individus ont fourni une belle 
opportunité d'étudier l'effet des conditions environnementales sur la masse d'un grand 
mammifère à l'état sauvage. La température, les précipitations et le PDO ont été utilisés 
afin de caractériser les conditions à Ram Mountain. Un réchauffement significatif des 
températures hivernales et estivales, ainsi qu'une diminution des précipitations hivernales 
et printanières ont été décelés. Les corrélations modérées trouvées entre le PDO, la 
température et les précipitations suggèrent que les fluctuations du PDO se répercutent sur 
la météo locale à Ram Mountain de façon similaire à ce qui avait été montré pour 
l'Amérique du Nord en général. Les phases froides du PDO sont associées à d'abondantes 
chutes de neige dans les Rocheuses et les phases chaudes correspondent à des températures 
plus élevées. Par la suite, les moyennes saisonnières de température, de précipitation et de 
PDO ont été utilisées comme variables explicatives dans une série de modèles linéaires 
mixtes visant à expliquer la variabilité des changements de masse saisonniers. Ainsi, j'ai pu 
identifier les variables météorologiques et climatiques qui affectent les changements de 
masse saisonniers de cette espèce alpine. Ma contribution à cet article est majeure. J'ai 
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effectué les analyses statistiques et assuré la rédaction de l'article. La Pre Fanie Pelletier et 
le Pre Marco Festa-Bianchet, ma directrice et mon co-directeur de recherche, m'ont 
proposé le sujet d'étude, m'ont encadré, en plus de contribuer à l'écriture de l'article grâce à 
leurs nombreux commentaires judicieux. L'article sera soumis au journal Ecology. 
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DRIVERS OF SEASONAL MASS CHANGES IN AN ALPINE 
UNGULATE 
 
 
Simon Guillemette, Fanie Pelletier and Marco Festa-Bianchet 
 
 
2.2 Abstract: 
 
 
Several northern and alpine mammals exhibit important seasonal mass changes. Body mass 
of these species often affects survival and reproduction, underlying the importance of 
understanding which environmental variables drive seasonal mass changes. Long-term 
monitoring of the bighorn sheep (Ovis canadensis) population on Ram Mountain, Alberta, 
provided estimates of the summer mass gain and winter mass change of individual sheep, 
which we related to temperature, precipitation and a large scale climate index, the Pacific 
Decadal Oscillation or PDO. Spring conditions appeared to be the main drivers of seasonal 
mass changes. Cold springs led to greater winter mass loss followed by increased summer 
mass gain for most sex-age classes. Cold autumns led to greater winter mass loss for male 
lambs. PDO only showed a few weak correlations with local weather, but high spring PDO 
led to greater summer mass gain for adult males when density was low. Climate change 
may have both negative and positive effects on bighorn sheep body mass: on the one hand, 
warmer springs may reduce the period of availability of growing, young forage, because of 
faster plant maturation. On the other hand, warmer autumns could allow young individuals 
to gain more mass before their first winter, and warmer springs may reduce winter mass 
loss, possibly reducing winter mortality. Our findings also highlight that large scale climate 
can, to a certain extent, be linked to phenotypic traits of wild species despite weak links 
with local weather. Thus, the use of such climate indices proves to be a useful tool, in 
complement to local weather variables, in order to assess the effect of environmental 
conditions on ecological process or on traits of wild species. 
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2.3 Introduction 
 
 
In cold temperate environments, herbivores face strong seasonality in weather and in the 
quality, quantity and availability of resources (Fryxell and Sinclair 1988, Halfpenny and 
Ozanne 1989, Marchand 2014). Various adaptations have evolved to cope with such 
variability, including seasonal migrations (Pettorelli et al. 2007, Martin et al. 2015). 
Several large herbivores migrate to avoid harsh conditions and resources shortages (Ball et 
al. 2001, Mysterud et al. 2001, Cagnacci et al. 2011). Alternatively, some mammals 
hibernate to survive periods of unfavourable conditions (Hume et al. 2002, Lyman 2013). 
Other species exhibit behavioural and physiological responses to changes in weather 
conditions and resource availability (Crowther et al. 2013, Rehnus et al. 2013). For 
example, mountain hares (Lepus timidus) in winter have smaller home ranges and lower 
metabolism, surviving on low-quality food without depleting their fat reserves (Rehnus et 
al. 2010). Other species show substantial seasonal changes in mass, which can also be 
considered as an adaptation to changing environmental conditions (Wikelski and Thom 
2000, Hodges et al. 2006). Nutritional reserves accumulated during summer are used 
during winter, when harsh weather coupled with low availability and quality of food causes 
important mass loss (Torbit et al. 1985, Parker et al. 1996, Berteaux et al. 2005, Hodges et 
al. 2006). It is important to identify and understand the factors that can affect mass and its 
seasonal changes, because mass can affect population growth through its effects on 
survival and reproduction (Pelletier et al. 2007a, Hempson et al. 2015, Monteith et al. 
2015). 
 
 
Environmental stochasticity is a major source of variability in ecological processes 
(Fujiwara 2001). Temperature, rain and snow can have both direct and indirect effects on 
mass changes in herbivores (Stenseth et al. 2002, Mysterud et al. 2008). The energetic cost 
of thermoregulation increases when ambient temperature is outside the thermo-neutral 
zone (Peters 1986). Precipitation can increase thermoregulatory costs as wet fur loses half 
of its insulation capacity (Webb and King 1984, Aars and Ims 2002). Snow depth increases 
the energetic cost of locomotion (Dailey and Hobbs 1989) and deep snow can confine 
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animals to small areas (Richard et al. 2014). Weather can also indirectly affect animals by 
influencing the phenology, growth and spatial heterogeneity of forage (Pettorelli et al. 
2007). On the one hand, late spring snowmelt can delay green-up and shorten the period of 
availability of nutritious growing forage (Post et al. 1997). On the other hand, snow can 
increase the spatial heterogeneity of plants emergence (Shaver and Kummerow 1992), at 
times favouring a prolonged availability of young and nutritious forage. These effects are 
important, as small changes in plant nutritional quality can have major impacts on the 
growth of herbivores (White 1983). Thus, meteorological conditions and vegetation are 
likely to be strong drivers of seasonal mass changes. 
 
 
Measuring environmental variation, however, is not trivial. Local weather variables such as 
temperature and precipitation often have an obvious mechanistic link with the ecological 
process studied. In Soay sheep (Ovis aries) and saiga antelope (Saiga tatarica) female 
fecundity decreased following cold winters (Coulson et al. 2000). High rainfall in March 
lowered survival of Soay sheep (Catchpole et al. 2000). Local weather, however, may 
sometimes poorly predict ecological parameters (Hallet et al. 2004) which can be affected 
by multiple weather variables and their interactions at various temporal scales (Stenseth 
and Mysterud 2005). Large-scale climate indices are sometimes better predictors of 
ecological processes than local weather (Stenseth et al. 2002).  
 
 
In recent years, many studies of herbivore ecology have used these climate indices to 
assess temporal changes in environmental conditions. The North Atlantic Oscillation 
(NAO) was first linked to inter-cohort variation in body mass of red deer (Cervus elaphus) 
calves. In that study, NAO was strongly correlated with winter temperature and 
precipitations, two parameters affecting in utero development of red deer (Post et al. 1997). 
A subsequent study on sixteen populations of seven large herbivores species showed that 
the NAO was a better predictor of variation in life history traits and population dynamics 
than local weather in about half of studies (Post and Stenseth 1999). The Pacific Decadal 
Oscillation (PDO) is another large scale climatic indice, but it has been rarely used in 
ecological studies. The PDO is based on the sea surface temperature (SST) anomalies over 
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the North Pacific Ocean. Variability in SST anomalies has profound influences on seasonal 
weather on a continental scale, as these massive water masses interact with the atmosphere 
inducing climatic trends over multiple years (Alexander 2010). The PDO is characterized 
by a succession of cold and warm phases spanning between twenty and thirty years. 
Negative SST anomalies correspond to cold phases and positive anomalies to warm 
phases. PDO fluctuations influence weather systems by changing the trajectory of the polar 
jet stream, which affects temperature and precipitation (Mantua and Hare 2002). 
Importantly, the effects of PDO on local weather differ according to geographic locations, 
as reported for the NAO (Mysterud et al. 2003). Also, the effects of climatic variability on 
individuals within a population may vary depending on their age and sex (Coulson et al. 
2001). Thus, analysis were conducted separately for individuals of different age and sex 
classes. 
 
 
Northern and alpine ungulates must cope with harsh and highly seasonal environments 
(Willisch et al. 2013). Likely as an adaptation to strong temporal heterogeneity in weather 
and resources availability, these animals exhibit strong plasticity in body mass (Pelletier et 
al. 2007b). Both mass and mass changes have been linked to fitness in many ungulates. In 
Roe deer (Capreolus capreolus) and bighorn sheep, larger adult females had greater 
longevity (Gaillard et al. 2000). For female moose (Alces alces) in Alaska, a larger body 
mass at 10 months increased the probability of giving birth at two years of age (Adams and 
Dale 1998). In bighorn ewes, plasticity in seasonal mass changes was associated with 
greater reproductive success (Pelletier et al. 2007b). Thus, understanding how 
environmental conditions shape body mass and mass changes over time is essential to 
understand the evolution of life history strategies of alpine ungulates. 
 
 
Bighorn sheep in alpine habitats of the Rocky Mountains undergo important seasonal mass 
change in response to strong seasonality, gaining mass during the short vegetation growing 
season, then losing mass in winter. Summer mass gain in adult bighorn sheep averages ~ 
30 % of spring mass, while winter mass loss averages ~ 20 % of autumn mass. Variability 
in seasonal mass change has important fitness consequences (Pelletier et al. 2007b) and 
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mass is also positively linked to juvenile survival and longevity (Bérubé et al. 1999). 
However, mass is partly a function of seasonal mass changes (Pelletier et al. 2007b), the 
focus of this study. 
 
 
The main objective of this study was to assess how local weather and large-scale climate 
patterns affected seasonal mass changes in bighorn sheep. Previous studies on this species 
investigated the effects of weather on survival, particularly of lambs (Jorgenson et al. 1997, 
Portier et al. 1998) while studies on other ungulates have linked mass to environmental 
conditions (Gaillard et al. 1996, Weladji and Holand 2003, Rughetti and Festa-Bianchet 
2012). Previous studies, however, have not examined the effects of local weather and 
large-scale climate patterns on seasonal mass changes of wild ungulates of different sex 
and age classes. That is because the study of seasonal mass changes requires repeated 
measurements of marked individuals, which are rarely available for wild ungulates. The 
long-term, individual-based study of bighorn sheep at Ram Mountain provides detailed 
information on summer mass gain and winter mass changes at the individual level over 40 
years. It is therefore ideal to test the possible effects of weather and climate on mass 
changes.  
 
 
Local temperature and precipitation as well as PDO were used to assess the effects of 
environmental conditions on seasonal mass change of bighorn sheep. Cold temperature and 
precipitation in autumn, winter and spring were expected to increase winter mass loss, by 
increasing the energetic costs of thermoregulation and locomotion (Webb and King 1984, 
Dailey and Hobbs 1989, Aars and Ims 2002). Similarly, heavy snowfalls during winter and 
spring were expected to reduce summer mass gain by delaying green-up (Post et al. 1997). 
Warm summer temperatures may increase metabolic rate and reduce food intake, as 
reported for captive moose in Alberta (Renecker and Hudson 1986). Warm and dry 
summers could also lead to earlier plants senescence and a decrease in nutritional quality 
(Clutton-Brock et al. 1989, Gaillard et al. 1996). Therefore, we expected that dry and warm 
summers would be associated with lower mass gain. Before exploring the possible effects 
of PDO on bighorn sheep seasonal mass changes, it is important to evaluate whether or not 
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this indice is correlated with variation in local weather. In Canada, cold phases of the PDO 
lead to thicker snowpack and cooler temperature along the Pacific coast and to abundant 
snowfall in the Rockies. Warm phases of the PDO appear linked to warmer temperatures in 
northwestern North America (Mantua and Hare 2002). Thus, we expected PDO to be 
negatively correlated with local winter precipitation and positively correlated with local 
temperature. There is little published information to base predictions about how PDO may 
affect seasonal mass changes. Spring PDO was positively correlated with horn growth for 
Dall sheep (Ovis dalli) in the Yukon (Loehr et al. 2010) and summer PDO was positively 
correlated with horn base circumference of bighorn rams shot in Alberta (Festa-Bianchet et 
al. 2014). Therefore, we expected spring and summer PDO to positively affect summer 
mass gain. We had no specific predictions regarding the effects of PDO on winter mass 
changes. We wished to test whether PDO was linked to multiple local weather parameters 
and could therefore better explain variability in seasonal mass change than local weather 
variables. We expected that a combination of local weather and PDO variables would 
explain a higher portion of the variability in seasonal mass change than local weather 
alone. In addition, population density could reduce summer mass gain by increasing intra-
specific competition (Jorgenson et al. 1998). Positive effects of spring and winter 
temperature on neonatal lamb survival were only detected at high density (Portier et al. 
1998), suggesting that density can exacerbate some effects of environmental conditions. 
For females, lactation is energetically costly (Sadleir 1984, Gittleman and Thompson 
1988). Thus, we expected that lactating females would exhibit lower summer mass gain 
than non lactating ones. Gestation is also costly in terms of energy. Thus, we expected 
greater winter mass loss for pregnant females. 
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2.4 Material and Methods 
 
 
2.4.1 Study area and bighorn population 
 
 
We studied a marked population of bighorn sheep on Ram Mountain (52°N, 115°W; 
elevation 1080 to 2170 m), Alberta, Canada, approximately 30 km east of the main range 
of the Rockies. Since 1975, this population has been closely monitored and more than 98 
% of adult sheep have been individually recognizable, being marked at first capture with 
unique identifiers. From late May to late September, sheep are captured in a corral trap 
baited with salt. Capture success varies with sex and age class, but approximately 90 % of 
the sheep are captured at least once each summer and > 70 % between two and nine times. 
As we are interested in seasonal mass changes, we only included individuals captured at 
least twice in a summer in our analyses. At each capture, sheep are weighted to within 125 
g. We used a spring scale until 2001 and an electronic scale afterwards (Festa-Bianchet et 
al. 1996, Jorgenson et al. 1997). 
 
 
2.4.2 Body mass measurements 
 
 
As body mass varied over the capture season, we adjusted it to June 5 and September 15 
using linear mixed effects models, with a restricted maximum likelihood (REML) method 
(Martin and Pelletier 2011). We fitted mass at capture as the dependent variable and 
capture date (considering May 25 as day 1) as a fixed effect. For individuals aged two 
years and older, the square root of capture date was fitted as a fixed effect to linearize the 
relationship between mass and capture date, as older individuals gain mass asymptotically 
during summer (Festa-Bianchet et al. 1996). Random effects included individual identity 
as an intercept and the interaction between individual identity and capture date for lambs 
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and yearling as a slope representing individual growth rate. For individuals aged two years 
and older, we fitted as random effect the interaction between individual identity and square 
root of capture date, with May 25 as day 1 (Martin and Pelletier 2011). Hereafter, we refer 
to mass adjusted to June 5 and September 15 as spring and fall mass respectively. We 
calculated absolute summer mass gain as the difference between fall and spring mass in 
year t, whereas absolute winter mass change was the difference between spring mass in 
year t+1 and fall mass in year t. Relative summer and winter mass change were calculated 
as mass change divided by initial mass (spring mass for summer mass gain and fall mass 
for winter mass change). To be included in the summer mass gain analysis, individuals had 
to be captured at least twice during the trapping season, while individuals had to be 
captured at least twice in both the preceding and following summers to be considered in 
the winter mass change analysis. Lambs with adjusted spring mass lower then 4 kg were 
excluded (~ 3 % of the lambs), since the lightest lamb ever captured weighted ~ 4 kg. This 
problem arose because mass estimated to June 5 is inaccurate for lambs born after this 
date. 
 
 
2.4.3 Age- and sex-specific seasonal mass change patterns 
 
 
Lambs and yearlings gain mass linearly during summer while adults reach an asymptotic 
mass between mid-August and late September (Festa-Bianchet et al. 1996). About 70 % of 
lambs and 20 % of yearlings gained mass between mid-September and early June, when 
more than 99 % of adults lost mass. By the time we started trapping in late May, in most 
years most sex-age classes of bighorn sheep had already started to gain mass. As survival 
is mass-related in bighorn sheep (Bérubé et al. 1999), age groups differing in survival may 
also differ in seasonal mass changes. To account for age differences in seasonal growth, we 
conducted separated analyses for different age classes. To choose age classes, we first 
compared seasonal mass changes for 3 a priori sets of age structures models: age structure 
1: lambs, yearlings and adults. These are the three main life stages of bighorn sheep and 
should therefore differ in seasonal mass change; age structure 2: lambs, yearlings, two-
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year-olds and adults (over 2 years of age), because nearly all 2-year-old ewes in our sample 
did not reproduce; age structure 3: lambs, yearlings, prime-aged (between 2 and 7 years 
old) and senescent (over 7 years old) adults, based on differences in survival (Jorgenson et 
al. 1997). We built separate candidate models for each age structure and included as fixed 
factors sex, its interaction with age structure and initial mass (spring and fall mass). We 
also assessed a null model including sex as a fixed effect but no age structure. All models 
included individual identity and year as random effects. We initially considered models 
that included both absolute summer mass gain and absolute winter mass changes, but 
collinearity problems emerged (variance inflation factor (VIF) > 3 in models) (Zuur et al. 
2009), as both variables are highly correlated with age (r = 0.89 and 0.74 for spring mass 
of males and females; r = 0.89 and 0.73 for fall mass of males and females). Therefore, 
relative summer mass gain and relative winter mass changes were used as dependent 
variables, to account for the effect of initial mass on seasonal mass change while avoiding 
collinearity. Relative summer mass gain was log-transformed to meet homoscedasticity. 
We used 3063 mass measurements from 763 individuals from 1973 to 2013 and 2186 mass 
measurement from 472 individuals from 1974 to 2012 to compare age classes for relative 
summer mass gain and relative winter mass change. 
 
 
Model selection based on the Akaike Information Criterion (AIC) (Burnham and Anderson 
2002) suggested that the best model was age-structure 2: lambs, yearlings, two-year-old 
and adults (> 2 years) (Table S1 and Table S2). Removing the interaction between age 
class and sex led to a significant loss of information for both summer mass gain (χ2 = 
20.26, df = 3, p < 0.001) and winter mass change (χ 2 = 38.17, df = 3, p < 0.001). 
Therefore, all analyses were conducted by sex and age class separately (Figure S3). 
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2.4.4 Large-scale climate indices and local weather 
 
 
Monthly PDO values were provided by N. Mantua and the Joint Institute for the Study of 
the Atmosphere and Ocean (http://research.jisao.washingto-n.edu/pdo/PDO.latest). 
Monthly weather values were collected by Environment Canada at Nordegg (elevation 
1326 m), about 20 km west of Ram Mountain (http://climate.weather.gc.ca). To group 
monthly PDO and weather values into seasons, we created a priori groups of months and 
regressed monthly temperature, precipitations and PDO against each of these groups of 
months. Years from 1973 to 2013 were used in this analysis but some monthly weather 
data were missing. (Table S3). Year was included as a random effect in those models. The 
different groupings proposed were Seasonality 1: winter (January to March), spring (April 
to June), summer (July to September) and fall (October to December), based on the 
calendar definition of seasons; Seasonality 2 winter (January to March), spring (April and 
May), summer (June to September) and fall (October to November), as alpine environment 
sometimes have shorter transitions seasons and Seasonality 4: Summer (May to 
September) and winter (October to April) as climate at Ram Mountain may be 
characterized by only two long seasons.  
 
 
A model selection based on AIC (Burnham and Anderson, 2002) suggested that monthly 
temperature, rain, snow and precipitations were best grouped as Seasonality 2 (Table S4): 
summer (June till September), fall (October and November), winter (December to March) 
and spring (April and May). The conclusion of this analysis was not as clear for monthly 
PDO as for local weather. The AIC weight of models with seasonality 2 and seasonality 1 
as fixed effect were 0.33 and 0.67, respectively, and the ΔAIC between those two models 
was lower than 2 (Table S4). Because all local weather variables were best separated by 
seasonality 2, the same separation was used for PDO to simplify further analysis. 
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Monthly weather parameters used in further analysis were mean temperature and total 
precipitation (snow was converted to water equivalent). To avoid overparameterization of 
the models and autocorrelation problems (rain and snow for a given season are highly 
correlated), total precipitation was used instead of rain and snow separately. For most 
seasons, this caused no problems because precipitations fell almost exclusively in one form 
and not a mixed of both rain and snow. Summer (June till September) had a mean 
temperature of 10.66 ºC and a mean amount of precipitation of 83.36 mm (~97% of 
precipitation fell as rain), fall (October and November) had a mean temperature of -1.56 ºC 
and a mean amount of precipitation of 24.57 mm (~85% of precipitation fell as snow) and 
winter (December till March) had a mean temperature of -7.63 ºC and a mean amount of 
precipitation of 20.16 mm (~98 % of precipitation fell as snow). However, spring (April 
and May) had a mean temperature of 4.07 ºC and a mean amount of precipitation of 53.53 
mm (~52% of precipitation fell as snow). Despite precipitations falling both under the form 
of snow and rain during spring, we used the amount of total precipitation for the same 
reason mentioned above (avoid overparametrization and autocorrelation problems). 
Furthermore, the weather stations providing weather data is lower in altitude than the study 
area (1332 m opposed to a maximum altitude of 2170 m at Ram Mountain). Thus, we 
assumed the proportion of precipitation falling as snow during spring at Ram Mountain is 
higher than the one monitored at the weather station. Also, for a lot of years, the only 
precipitations data available was total precipitation. To assess the correlation between 
weather data from Nordegg and Ram Mountain, we monitored daily temperature with 
iButtons (model DS1922L-F5#) from 2011 to 2014. Correlations between daily 
temperatures for each month ranged from 0.40 to 0.97 with a mean of r = 0.82 (Figure S2).  
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2.5 Statistical analyses 
 
 
2.5.1 Correlation between PDO and local weather  
 
 
Before using PDO as an explanatory variable, we assessed if PDO for a given season was 
correlated with local weather for that season and/or the following three seasons (see 
supplementary material for the procedure used to group monthly PDO and weather data). 
Three significant correlations were found: between winter PDO and winter precipitations (r 
= - 0.31, p= 0.034); spring PDO and spring mean temperature (r = 0.30, p =0.032) and 
spring PDO in year t and winter precipitations in year t +1 (r = 0.31, p =0.04). Both PDO 
and local weather were used in the summer mass gain and winter mass changes analyses. 
 
 
2.5.2 Temporal trends in weather 
 
 
Linear models with mean temperature or precipitation as dependent variables and year as 
fixed effect were used to test for temporal trends. During the study, winter and summer 
temperature increased, while precipitation in winter and spring decreased (Figure 2.1). 
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Figure 2.1 Mean winter temperature, summer temperature and winter precipitations in 
1973-2013 recorded at Nordegg, Alberta. A: Winter temperature (0.07 ± 0.03, r = 0.30, p < 
0.05). B: Winter precipitations (- 0.27 ± 0.10, r= - 0.37, p < 0.05). C: Spring precipitations 
(- 0.54 ± 0.29, r= - 0.27, p = 0.07). D: Summer temperature (0.04 ± 0.01,  r = 0.48, p < 
0.005). 
 
 
2.5.3 Analysis of summer mass gain 
 
 
Linear mixed effects models were used to assess the effects of PDO and local weather on 
summer mass gain. Absolute summer mass gain was the dependent variable while 
combinations of PDO and local weather for different seasons were fitted as fixed effects. 
Spring mass and population density were also fitted as fixed effects. Reproductive status of 
adult females was accounted for by including a two-level factor variable coding for 
whether or not the ewe weaned a lamb that year. Individual identity (for adults that had 
repeated measurements across years) and year were included as random effects. This 
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analysis was repeated for each age and sex class, except for lambs that were excluded as 
their summer mass gain strongly depends on birth date (Feder et al. 2008), which was only 
available from 1992. 
 
 
Selection based on AIC (Burnham and Anderson 2002) was used to assess which model 
was the best (see table S5 for list of candidate models used for the summer mass gain 
analysis). When no single model was clearly better than the others (see table S6 to S8), 
multi-model inference was used to estimate coefficients and 95 % unconditional 
confidence intervals (see table 2.1).  
 
 
These formulae were used to calculate model averaged coefficient and 95 % confidence 
interval, respectively (Burnham et al. 2011).  
 
 
 
 
 
Thus, model averaged coefficients are calculated as the weighted mean of the coefficient of 
a variable across all models that contain that variable, and the weights are the AICc 
weights. The second formula allows to calculate model-averaged errors, while considering 
a variance component for model selection uncertainty. This method considers all candidate 
models while avoiding subjectivity regarding a "best" candidate model (Burnham et al. 
2011) 
 
 
To avoid overparametrization, interactions between weather variable, PDO and density 
were tested after the model selection described above. For each variables whose model 
average coefficient did not overlap 0, we compared models including interactions between 
the variable of interest and density, in addition to models already considered in the original 
summer mass gain analysis (Table S5), using AICc. When models including the 
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interactions terms between environmental variable (seasonal PDO or weather) and density 
had a lower Akaike weight than those without it, the effect of the interaction was 
quantified using model averaging, separately for every age and sex class. 
 
 
For the best model of each age and sex class, coefficient of determination (R2) was 
estimated using the following formula: (initial variance - final variance) / initial variance, 
where initial variance is the residual variance of the null model and final variance is the 
residual variance of the «best» model. The null model used to estimate R2 included spring 
mass and density as fixed effect (and reproductive status for adult female). Therefore, 
estimated R2 indicate the summer mass gain variance explained by weather and PDO only 
(see Table 2.2). 
 
 
2.5.4 Re-analysis of summer mass gain 
 
 
Sheep that lost more mass during winter usually gained more mass in the subsequent 
summer. To test whether or not a simultaneous effect of spring temperature on summer 
mass gain and winter mass changes stems from this correlation, we repeated the summer 
mass gain analyses but instead of controlling for spring mass, we controlled for mass 
change the previous winter. This analysis examined if the effect of spring temperature on 
summer mass gain and winter mass changes only arose from the correlation between these 
two traits. We used the same procedure as for the previous summer mass gain analyses, but 
included mass loss over the previous winter instead of spring mass. Density and 
reproductive success of adult females were also included as fixed effects, while individual 
identity (for adults with repeated measurements across years) and year were fitted as 
random effects. Model selection based on AIC was followed by multi-model inference (see 
Table 2.3) (Burnham and Anderson 2002). Table S9 lists the candidate models used for the 
analysis of summer mass gain controlling for previous winter mass change instead of 
spring mass, while tables S10 through S12 report the results of this model selection. 
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2.5.5 Analyses of winter mass changes 
 
 
Winter mass changes were analyzed using the same procedure as for summer mass gain. 
Absolute winter mass change was the dependent variable, and combinations of PDO and 
local weather were fitted as fixed effects. Fall mass was included in the model, as heavier 
sheep lose more mass during winter (Pelletier et al. 2007b). For adult females, reproductive 
status was accounted for by including a two-level factor coding for pregnancy. Density was 
also included as fixed effect, while individual identity (for adults with repeated 
measurements across years) and year were fitted as random effects. Model selection based 
on AIC was followed by multi-model inference (see Table 2.4 and 2.5) (Burnham and 
Anderson 2002). Finally, see table S13 for a list of candidate models used for the winter 
mass change analyses and tables S14 through S17 for the model selection on winter mass 
changes for each age-sex class. 
 
 
Interactions between weather variable, PDO and density were tested post-hoc as described 
for summer mass gain analysis (Section 2.5.3). For the best model of each age and sex 
class, the coefficient of determination (R2) was estimated as described for summer mass 
gain (Table 2.6).  
 
 
2.6 Results 
 
 
2.6.1 Summer mass gain  
 
 
Of all the variables examined, local weather in spring had the most important effect on 
summer mass gain, affecting most age-sex classes (Figure 2.2). Warmer springs led to 
lower mass gain for two-year-old females, adult females and adult males (Figure 2.2). 
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Figure 2.2 Effects of mean spring temperature on the summer mass gain of bighorn sheep 
in Alberta. A: two-year-old females (β mod-avg = - 0.97, 95 % CI = [- 1.51, - 0.42]). B: adult 
females (β mod-avg = - 0.96, 95 % CI = [-1.51, - 0.42]) and males (β mod-avg = - 2.42, 95 % CI 
= [-3.37, - 1.46]). Black dots and full line indicate females, white squares and dotted line 
indicate males.  
 
 
Spring precipitation had a positive effect on summer mass gain of yearling females, 
yearling males and two-year-old females (Figure 2.3). 
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Figure 2.3 Effects of mean spring precipitation on summer mass gain of bighorn sheep in 
Alberta. A: yearling females (β mod-avg = 0.03, 95 % CI = [0.01, 0.05]) and males (β mod-avg = 
0.02, 95 % CI = [0.00, 0.05]). B: two-year-old females (β mod-avg = 0.04, 95 % CI = [0.01, 
0.07]). Black dots and full line indicate females, white squares and dotted line indicate 
males. 
 
 
Finally, spring PDO positively affected summer mass gain by adult males, but this effect 
was only present at low density (Figure 2.4). Refer to Table 2.1 for the exhaustive list of 
model averaged coefficients and 95 % confidence intervals for all variables across all age 
and sex classes. The best model was the one including spring local weather for yearling 
females and two-yr-old females, while model including spring local weather and spring 
PDO was the best model for adults, both females and males (Table 2.1). Estimated 
coefficient of determination (R2) of the best models mentioned above varied between 0.13 
and 0.40. (Table 2.2)  
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Figure 2.4 Interaction between spring PDO and density on summer mass gain of adult male 
bighorn sheep in Alberta. Dotted and full lines indicate the effect of PDO at the highest (β 
mod-avg = -1.082, 95 % CI = [-5.82, 3.76]) and lowest (β mod-avg = 4.29, 95 % CI = [3.42, 
5.19]) population densities monitored between 1975-2013. Points show unadjusted yearly 
values, black squares represent years when density was below the average (48 individuals) 
and white squares represent years when density was above the average.  
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Table 2.1 Model averaged coefficients and 95% unconditional confidence intervals (CI) 
from model selection for summer mass gain of yearling (n = 169 females and 164 males), 
two-year-old (n = 158 females and 104 males) and adult (n = 996 females and 279 males) 
bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 2013. Values whose confidence intervals 
do not overlap zero are in bold. 
  Females Males 
 Variables β mod-
avg 
Lower 
95%CI 
Upper 
95%CI 
β mod-avg Lower 95%CI 
Upper 
95%CI 
Y
ea
rl
in
gs
 
Winter PDO -0.01 -0.05 0.03 0.00 -0.03 0.03 
Winter precipitations 0.00 -0.01 0.02 0.00 -0.01 0.02 
Spring PDO -0.09 -0.32 0.15 0.01 -0.13 0.16 
Spring temperature -0.36 -0.76 0.03 -0.18 -0.64 0.28 
Spring precipitations 0.03 0.01 0.05 0.02 0.00 0.05 
Summer PDO -0.05 -0.14 0.05 -0.03 -0.10 0.05 
Summer temperature 0.12 -0.10 0.34 0.12 -0.18 0.43 
Summer precipitations 0.00 -0.01 0.00 0.00 -0.01 0.00 
T
w
o-
ye
ar
-o
ld
 
Winter PDO 0.13 -0.14 0.39 0.00 -0.01 0.01 
Winter precipitations 0.01 -0.02 0.05 0.01 -0.01 0.04 
Spring PDO 0.07 -0.30 0.44 -0.02 -0.15 0.11 
Spring temperature -0.97 -1.51 -0.42 -0.36 -0.88 0.16 
Spring precipitations 0.04 0.01 0.07 0.00 -0.02 0.02 
Summer PDO -0.49 -1.24 0.27 NA* NA* NA* 
Summer temperature -0.15 -0.59 0.29 -0.05 -0.21 0.11 
Summer precipitations -0.01 -0.02 0.00 0.00 -0.01 0.00 
A
du
lt
s 
Winter PDO -0.02 -0.11 0.07 -0.04 -0.02 0.02 
Winter precipitations 0.00 -0.01 0.02 0.00 0.00 0.00 
Spring PDO 0.67 -0.15 1.48 5.51 0.93 10.10 
Spring PDO:density NA NA NA -0.06 -0.11 -0.02 
Spring temperature -0.96 -1.51 -0.42 -2.79 -3.70 -1.88 
Spring precipitations 0.02 -0.01 0.05 -0.02 -0.07 0.03 
Summer PDO -0.24 -0.67 0.20 -0.15 -0.58 0.30 
Summer temperature -0.30 -0.76 0.16 0.20 -0.27 0.66 
Summer precipitations 0.00 -0.01 0.01 0.00 0.00 0.01 
* For two-yr-old males, summer PDO was not included in any of the candidate models due 
to multi-collinearity problems. 
 
 
 
52 
Table 2.2 Best model, Akaike weight and estimated R2 of every age and sex class for the 
summer mass gain model selection for bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 
2013.  
Age/sex class Best candidate model AICc weight Estimated R2 
Yearling female Spring local 0.33 0.13 
Yearling male Null 2 0.37 NA* 
Two-year-old female Spring local 0.25 0.31 
Two-year-old male Null 0.36 NA* 
Adult female Spring local and global 0.30 0.15 
Adult male Spring local and global 0.71 0.40 
* Estimated R2  are missing for the yearling and two-yr-old male, because the best 
candidate model for these age-sex classes was the null model.  
 
 
Similarly to what we found when summer mass gain analysis accounted for spring mass 
(analyses of summer mass gain), local weather in spring had the most important effect on 
summer mass gain when controlling for mass change over the previous winter (re-analyses 
of summer mass gain). It affected most age-sex classes, with warmer springs leading to 
lower summer mass gain for two-year-old females, adult females and adult males (Table 
2.3). Spring precipitation had a positive effect on summer mass gain of yearling females 
and a weak positive effect on yearling males and adult females (Table 2.3).  
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Table 2.3 Model averaged coefficients and 95% unconditional confidence intervals (CI) 
from model selection for summer mass gain analysis accounting for previous winter mass 
change instead of spring mass for yearling, two-year-old and adult bighorn sheep at Ram 
Mountain, Alberta, 1975 to 2013. Values whose confidence intervals do not overlap zero 
are in bold. 
  Females Males 
 Variables β mod-
avg 
Lower 
95%CI 
Upper 
95%CI 
β mod-
avg 
Lower 
95%CI 
Upper 
95%CI 
Y
ea
rl
in
gs
 
Winter PDO 0.00 -0.02 0.02 0.00 0.00 0.01 
Winter precipitations 0.00 -0.02 0.01 0.00 -0.01 0.01 
Spring PDO 0.07 -0.10 0.23 0.02 -0.06 0.11 
Spring temperature -0.62 -1.07 -0.17 0.01 -0.21 0.23 
Spring 
precipitations 
-0.01 -0.03 0.02 0.01 0.00 0.03 
Summer PDO -0.02 -0.08 0.04 0.00 -0.01 0.00 
Summer temperature 0.07 -0.09 0.23 -0.02 -0.09 0.05 
Summer 
precipitations 0.00 -0.01 0.00 0.00 0.00 0.00 
T
w
o-
ye
ar
-o
ld
 
Winter PDO 0.06 -0.11 0.23 0.00 -0.01 0.02 
Winter precipitations 0.02 -0.02 0.05 0.01 -0.02 0.03 
Spring PDO 0.02 -0.22 0.26 -0.01 -0.14 0.12 
Spring temperature -0.79 -1.39 -0.19 -0.22 -0.66 0.22 
Spring 
precipitations 
0.04 0.01 0.07 0.01 -0.01 0.03 
Summer PDO -0.23 -0.72 0.27 NA* NA* NA* 
Summer temperature -0.19 -0.59 0.20 -0.11 -0.40 0.17 
Summer 
precipitations -0.01 -0.02 0.00 0.00 -0.01 0.00 
A
du
lt
s 
Winter PDO -0.01 -0.08 0.06 -0.10 -0.43 0.24 
Winter precipitations 0.00 -0.01 0.02 0.04 -0.01 0.09 
Spring PDO 0.61 -0.17 1.40 0.85 -0.26 1.96 
Spring temperature -0.93 -1.47 -0.38 -1.02 -1.77 -0.27 
Spring 
precipitations 
0.03 0.00 0.06 0.01 -0.03 0.06 
Summer PDO -0.27 -0.73 0.19 0.01 -0.05 0.08 
Summer temperature -0.41 -0.94 0.12 -0.05 -0.19 0.09 
Summer 
precipitations -0.01 -0.02 0.01 0.00 0.00 0.00 
* For two-yr-old males, summer PDO was not included in any of the candidate models due 
to multi-collinearity problems. 
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2.6.2 Winter mass changes 
 
 
Spring temperature was the most important weather parameter affecting winter mass 
change, both in terms of the strength of the coefficients and the range of age-sex classes 
affected. Cold springs led to greater winter mass loss for yearling males and adults of both 
sexes (Figure 2.5). The effect of spring temperature on winter mass change of adult males 
was stronger at high density (Figure 2.5). Spring precipitations had a weak negative effect 
on both lamb females and adult females, leading to greater winter mass loss (Figure 2.5). 
On the contrary, yearling males lost less mass when spring precipitations were high (Figure 
2.5) 
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.  
Figure 2.5 Effects of mean spring precipitation and temperature on winter mass changes of 
bighorn sheep in Alberta. A: female lambs (β mod-avg = -0.01, 95 % CI = [-0.02, 0.00]); B: 
yearling males (β mod-avg = 0.08, 95 % CI = [0.03, 0.012]); (C) adult females (β mod-avg = -
0.03, 95 % CI = [-0.06, 0.00]). D: Yearling males (β mod-avg = 1.51, 95 % CI [0.69, 2.34]); 
E: adult females (β mod-avg = 0.93, 95 % CI = [0.49, 1.37]) and F: adult males (β mod-avg = 
1.70, 95 % CI = [0.90, 2.43]). In F, solid and broken lines indicate the effect of mean 
spring temperature on winter mass change of adult males at the lowest (β mod-avg = 0.84, 95 
% CI = [-1.3, 2.97]) and highest (β mod-avg = 2.73, 95 % CI = [0.6, 6.72]) population density 
monitored between 1975-2013. Black dots indicate females and white squares indicate 
males, while in F black and white squares represent low high densities, respectively. 
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Cold fall temperatures led to greater winter mass loss for lamb males (Figure 2.6). Cold 
winters were associated with greater mass loss by adult males, while higher winter 
precipitations led to greater mass loss by two-year-old females (Figure 2.6). Refer to Table 
2.4 and 2.5 for the exhaustive list of model averaged coefficients and 95 % confidence 
intervals for all variables across all age and sex classes. The best model for lamb males 
included fall and winter local weather. For yearling males, adults females and adult males, 
best model included winter and spring local weather, while model including spring local 
weather as well as spring and winter PDO was the best model for two-year old females 
(Table 2.4 and 2.5). Estimated coefficient of determination (R2) of the best models 
mentioned above varied between 0.13 and 0.52. (Table 2.6)  
Figure 2.6 Effect of mean fall temperature, mean winter temperature and mean winter 
precipitation on winter mass changes of bighorn sheep in Alberta. A: Effect of mean fall 
temperature on winter mass change of lamb (β mod-avg = 0.68, 95 % CI [0.37, 0.99]). B: 
Effect of mean winter temperature on winter mass changes of adult male. (β mod-avg = 0.87, 
95 % CI [0.37, 0.99]). C: Effect of mean winter precipitations on winter mass changes of 
two-year-old female (β mod-avg = -0.13, 95 % CI [-0.26, 0.00]). 
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Table 2.4 Model averaged coefficient from model selection for winter mass changes by 
lamb and yearling at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 2013. Values whose confidence 
intervals do not overlap zero are in bold. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  Females Males 
 Variables β mod-avg Lower 95%CI 
Upper 
95%CI 
β mod-avg Lower 95%CI 
Upper 
95%CI 
L
am
bs
 
Fall PDO 0.00 -0.02 0.02 0.02 -0.05 0.08 
Fall temperature 0.20 -0.04 0.44 0.68 0.37 0.99 
Fall precipitations -0.01 -0.04 0.03 -0.03 -0.10 0.04 
Winter PDO 0.07 -0.16 0.30 0.04 -0.07 0.14 
Winter temperature -0.15 -0.38 0.07 0.03 -0.11 0.17 
Winter precipitations -0.06 -0.14 0.02 -0.02 -0.09 0.04 
Spring PDO 0.04 -0.07 0.16 0.01 -0.05 0.06 
Spring temperature 0.18 -0.08 0.43 0.21 -0.08 0.50 
Spring precipitations -0.01 -0.02 0.00 0.00 -0.02 0.01 
Y
ea
rl
in
gs
 
Fall PDO 0.01 -0.01 0.03 0.42 -0.39 1.23 
Fall temperature -0.01 -0.05 0.03 0.14 -0.12 0.39 
Fall precipitations 0.00 -0.01 0.01 0.05 -0.02 0.11 
Winter PDO 0.03 -0.10 0.17 0.06 -0.15 0.27 
Winter temperature -0.07 -0.35 0.21 -0.10 -0.59 0.40 
Winter precipitations -0.06 -0.16 0.05 -0.06 -0.27 0.16 
Spring PDO 0.00 -0.06 0.06 0.07 -0.48 0.63 
Spring temperature 0.33 -0.20 0.86 1.51 0.69 2.34 
Spring precipitations 0.00 -0.02 0.01 0.08 0.03 0.12 
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Table 2.5 Model averaged coefficient from model selection for winter mass changes by 
two-yr-old and adult at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 2013.Values whose confidence 
intervals do not overlap zero are in bold. 
* For two-yr-old females and males, fall PDO was not included in any of the candidate 
models due to multi-collinearity problems. For adult females, model selection considered 
did not included the interaction between spring temperature and density. 
  Females Males 
 Variables 
β mod-
avg 
Lower 
95%CI 
Upper 
95%CI 
β mod-
avg 
Lower 
95%CI 
Upper 
95%CI 
T
w
o-
ye
ar
-o
ld
 
Fall PDO NA* NA* NA* NA* NA* NA* 
Fall temperature -0.07 -0.17 0.03 0.00 -0.05 0.04 
Fall precipitations -0.02 -0.04 0.01 0.00 -0.01 0.01 
Winter PDO 0.36 -0.21 0.92 0.04 -0.14 0.21 
Winter temperature 0.15 -0.12 0.42 0.08 -0.24 0.40 
Winter precipitations -0.13 -0.26 0.00 -0.05 -0.19 0.09 
Spring PDO -0.24 -0.73 0.25 0.00 -0.03 0.03 
Spring temperature 0.29 -0.05 0.64 0.23 -0.32 0.78 
Spring precipitations 0.00 -0.02 0.01 0.00 -0.02 0.01 
A
du
lt
s 
Fall PDO 0.04 -0.04 0.13 0.00 -0.01 0.01 
Fall temperature 0.00 -0.06 0.05 0.01 -0.01 0.02 
Fall precipitations -0.01 -0.02 0.01 0.00 0.00 0.00 
Winter PDO 0.08 -0.11 0.27 -0.12 -0.41 0.17 
Winter temperature 0.25 -0.01 0.52 0.90 0.53 1.28 
Winter precipitations 0.06 -0.05 0.16 -0.05 -0.18 0.08 
Spring PDO -0.06 -0.26 0.15 -0.01 -0.03 0.02 
Spring temperature 0.93 0.49 1.37 0.46 -1.67 2.60 
Spring 
temperature:density NA* NA* NA* 0.02 0.00 0.04 
Spring precipitations -0.03 -0.06 0.00 0.01 -0.02 0.05 
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Table 2.6 Best model, Akaike weight and estimated R2 of every age and sex class for the 
model selection of the winter mass change of bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 
1975 to 2013.  
Age/sex class Best candidate model Akaike weight Estimated R2 
Lamb female Null 2 0.28 NA* 
Lamb male Fall and winter local 0.46 0.23 
Yearling female Null 2 0.45 NA* 
Yearling male Winter and spring local 0.38 0.32 
Two-year-old female Winter and spring local and global 0.25 0.13 
Two-year-old male Null 2 0.46 NA* 
Adult female Winter and spring local 0.63 0.17 
Adult male Winter and spring local 0.65 0.52 
* Estimated R2  are missing for lamb female, yearling female and two-yr-old male because 
the best candidate model for these age-sex class was the null model.  
 
 
2.7 Discussion 
 
 
Our analyses suggest that the most important environmental variable affecting seasonal 
mass change of bighorn sheep at Ram Mountain was spring weather. Spring temperature 
was particularly important because it affected both winter mass change and summer mass 
gain, with strong effects on multiple sex-age classes. Cold springs were associated with 
greater winter mass loss but also greater summer mass gain, even when mass change over 
the previous winter was accounted for. Spring precipitations also affected both winter mass 
change and summer mass gain. On the one hand, abundant precipitation in spring led to 
greater winter mass loss for female lambs and adult females, but lowered mass loss for 
yearling males. On the other hand, spring precipitations had a positive effect on summer 
mass gain while accounting for overwinter mass change. We also found a strong positive 
effect of spring PDO on summer mass gain of adults males, which was strong at low 
density but absent at high density. Cold falls increased winter mass loss of lamb males, 
winter precipitations increased winter mass loss for two-year-old females while cold 
winters led to greater winter mass loss for adults males. 
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We only found three significant correlations between PDO and local weather variables 
among the 32 that we tested. All correlations had r ~ 0.3 and can be considered as 
moderate (Cohen 1998). The links between PDO, temperature and precipitation at Ram 
Mountain appear similar to those already described between the PDO and weather across 
Western North America (Mantua and Hare 2002). Ram Mountain is east of the Rocky 
Mountains, which could act as a barrier to air mass movement from the Pacific Ocean and 
weaken correlations between local weather and PDO. Hence, in our study site, global 
climatic indices and local variables might capture different environmental effects.  
 
 
2.7.1 Summer mass gain 
 
 
Warm and dry springs were expected to increase summer mass gain through earlier plant 
green-up and a longer period of availability of high-quality forage (Giacometti et al. 2002). 
Contrary to our prediction, however, warm springs led to lower mass gain for two-year-old 
females, adult females and adult males (Figure 2.2). In other alpine ungulates, both 
positive and negative effects of spring temperature have been found. While warm springs 
increased horn growth in alpine ibex (Capra ibex) (Giacometti et al. 2002, Büntgen et al. 
2014), they had substantial negative effects on body mass for chamois (Rubicapra 
rubicapra) (Rughetti and Festa-Bianchet 2012). The positive effect of cold spring on 
summer mass gain suggests that bighorn sheep may benefit from a slow maturation of 
plants that prolongs the period of availability of highly nutritious forage. Rapid plant 
maturation characterised by a large increase between consecutive values of the Normalized 
Difference Vegetation Indice (NDVI; a satellite-derived index of plant biomass) reduced 
lambs winter survival at Ram Mountain (Pettorelli et al. 2007). This finding supports the 
contention that for ungulates, rapid plant maturation reduces summer mass gain (Pettorelli 
et al. 2007, Rughetti and Festa-Bianchet 2012). However, the positive effect of cold spring 
on summer mass gain described above needs to be nuanced, since the most important 
variable affecting winter mass changes was also spring temperature. Indeed, colder spring 
led to greater mass loss for yearling males, two-year-old females, adult females and adult 
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males (Figure 2.5). This simultaneous effect of spring temperature on both winter mass 
change and summer mass gain is important to consider as summer mass gain depends, to a 
certain extent, on previous mass loss. Furthermore, the lowest mean spring temperature 
recorded during the study was 1.2° C and the mean extreme minimal spring temperature 
during this period was always above - 17 ° C, within the thermoneutral zone of bighorn 
sheep (Chappel and Hudson 1978). Therefore, the strong effect of mean spring temperature 
on winter mass changes is unlikely to be due to thermoregulatory costs. Instead, it may be 
a reflection of the later onset of vegetation growth, affecting the time when individuals 
start gaining weight after winter. Earlier green-up may allow bighorn sheep to feed earlier 
in spring and start gaining weight in early or mid-May, before we begin captures. Thus, 
rather than increasing winter mass loss, cold spring may prevent bighorn sheep from 
gaining mass before we captured them, resulting in a smaller spring mass (mass the fifth of 
June), which also appear as a greater winter mass loss in our results. To determine the 
overall effect of spring temperature on summer mass gain, we compared the model-
averaged coefficient of spring temperature on winter mass change and summer mass gain. 
The positive effect of warm spring temperature on winter mass change was in general 
weaker than the negative effect it had on summer mass gain, suggesting that even if warm 
springs allow individuals to start gaining mass earlier in spring, warmer springs had an 
overall negative effect on bighorn sheep summer mass gain. 
 
 
We also expected that spring precipitation (we assumed spring precipitation fell mostly as 
snow) would reduce mass gain over the summer by delaying green-up (Pettorelli et al. 
2006). However, spring precipitations had a weak but positive effect on summer mass gain 
for yearlings of both sexes and two-year-old females (Figure 2.3). The direction of this 
effect was against our initial expectation. Precipitations during spring falls partly as snow, 
which can contribute to the temporal heterogeneity in plant emergence and slow their 
maturation, increasing the period when sheep may feed on young nutritious plants (Shaver 
and Kummerow 1992, Lenart et al. 2002). However, the effect of spring precipitation was 
weak and for yearling females and two years old female, it appeared driven mostly by 
results in one year (1977) (Figure 2.3). If that year was excluded from analysis, the 
confidence interval of the model-averaged coefficient for spring precipitations overlapped 
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zero for yearling females (β mod-avg = 0.016, 95 % CI = [-0.01, 0.04]), but not for yearling 
males and two-year-old females (β mod-avg = 0.04, 95 % CI = [0.00, 0.08]), suggesting a 
weak but positive effect of spring precipitation on summer mass gain. 
 
 
Despite few correlations with local temperature and precipitation, the PDO had some 
important effects on bighorn sheep summer mass gain. The positive effect of spring PDO 
on mass gain in bighorn sheep corroborates findings for other species. Indeed, spring PDO 
had a strong positive effect on the summer mass gain of adult males when density was low. 
(Figure 2.4) For Dall sheep in the Yukon, years of positive PDO were associate to larger 
horn growth. Again in the Yukon, high PDO values were associated with early snow melt 
in spring and had a positive effect on adult survival in pika (Ochotona collaris), probably 
because of a longer plants growing season (Morrison and Hik 2007). In mountain caribou 
(Rangifer tarandus), winter and May PDO corresponded to low precipitations, higher 
temperature, reduced snowpack at calving and earlier snowmelt, leading to a positive effect 
of high PDO value on recruitment (Hegel et al. 2010). However, further exploration of the 
links between PDO and local weather will be necessary to better understand and interpret 
the effects of PDO on summer mass gain, as this climate indice may be correlated to other 
non-tested local weather parameters.  
 
 
2.7.2 Winter mass changes 
 
 
Cold temperature during fall and winter, as well as a lot of winter precipitation, have 
resulted in larger winter mass loss, but these effect were not consistent across individuals 
of different age and sex classes. Cold falls reduced winter mass gain for lamb males 
(Figure 2.6). Mean temperature during fall (here considered October and November) never 
reached below the thermo-neutral zone of bighorn sheep, with the lowest mean fall 
temperature being ~ 8 ° C. However, the coldest temperature for these months was ~ - 35 ° 
C, less than the lower thermo-neutral temperature of - 20 ° C (Chappel and Hudson 1978). 
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Also, ~ - 20 ° C was the coldest fall daily temperature recorded with i-button at the study 
area between 2011 and 2014, suggesting fall temperature rarely were as low as - 20 ° C for 
long periods of time. It seems fall temperature did not often exceed the limit of bighorn 
sheep thermo-neutral zone. In bighorn sheep, lamb gain mass in a linear way during 
summer, but we have no direct information on mass changes in fall as individuals are not 
captured after late September. Furthermore, it was previously found that for lambs and 
yearlings, mass adjusted to September 15 might not indicate the peak mass achieved, as 
some may gain mass until early October (Festa-Bianchet et al. 1996). Thus, male lambs 
may benefit from warm falls, by continuing to gain mass over a longer timer. Red deer 
calves on Rhum gained mass until the end of October (Mitchell et al. 1976). 
 
 
Cold temperature in winter increases energetic cost associated with thermoregulation 
(Peters 1986). However, winter temperature only affected mass change for adult males 
(Figure 2.6). This result is surprising, because it suggests that winter mass changes of 
young individuals are not affected by temperature, yet young ungulates are usually more 
vulnerable to environmental conditions than older ones (Portier et al. 1998, Gaillard et al. 
2000). One possible explanation is that young sheep that lost a large amount of mass died 
during winter and therefore could not be captured the following summer, generating a bias 
in our results due to an invisible fraction (Clutton-Brock 1988, Bennington and McGraw 
1995). Winter mortality is higher for young sheep than for adults (Gaillard et al. 1998). 
During this study, winter survival averaged ~ 55 % for lambs and ~ 85 % for older sheep. 
Thus, the invisible fraction bias should be more important for lambs, possibly explaining 
why we found no effect of winter temperature for that age class. The various adaptations 
northern ungulates possess to face winter, such a low metabolism, low food requirement 
and a thermo-neutral zone reaching -20 º C might also explain why very little effect of 
winter weather was found on winter mass change of bighorn sheep (Chappel and Hudson 
1978, Heydon et al. 1993, Arnold et al. 2015).  
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2.7.4 Conclusion 
 
 
Climate change is expected to have major impacts on species living in extreme 
environment (Parmesan 2006). Furthermore, species with limited and/or restricted habitat 
requirement, such as bighorn sheep, are expected to be particularity vulnerable to the 
effects climate change will have on ecosystems (Isaac 2009). At Ram Mountain, mean 
winter temperature and mean summer temperature have increased substantially over the 
last few decades, while winter and spring precipitations have decreased (Figure 2.1). 
Warmer winters with less snow could lower the energetic cost of thermoregulation and 
locomotion, and increase access to winter forage (Tyler et al. 2008, Tyler 2010), possibly 
decreasing winter mass loss for bighorn sheep. However, only adult males and two-year-
old females were negatively affected by lower winter temperature and higher winter 
precipitation, respectively. Thus, the warming winters and decreasing winter precipitations 
may not have major beneficial effects for bighorn sheep. Furthermore, warmer winters may 
increase the occurrence of rain-on-snow events, which can cause high mortality for 
northern ungulates (Forchhammer and Boertmann 1993, Sæther 1997). Although no 
warming trend in fall temperatures was found, an eventual warming of the temperature 
during this season could increase the mass gain of male lambs. Since winter survival of 
lambs is strongly conditional on reaching a sufficient mass before the onset of winter 
(Festa-Bianchet et al. 1997, Feder et al. 2008), warmer autumns could increase lamb 
survival.  
 
 
Our analyses suggest that changes in spring conditions would have the greatest influence 
on bighorn sheep seasonal mass changes. The expected increase in spring temperature, 
coupled with the decline in spring precipitations we already observed over the study period 
could have two opposite effects. Individuals could start gaining mass earlier in spring, but 
the vegetation quality would also peak earlier, allowing less time to feed on young 
nutritious forage (Lenart et al. 2002, Pettorelli et al. 2007). Based on our results, warmer 
spring could lead to an overall decrease in summer mass gain for bighorn sheep, especially 
for adult males, the sex-age class most strongly affected by spring temperature.  
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Our study reveals local weather was an important driver of body mass dynamics in bighorn 
sheep. To a lesser extent, PDO also affected seasonal mass changes. Spring temperature, 
spring precipitation and spring PDO affected mass changes, likely because they influence 
the phenology of vegetation growth. For species living at high latitude or high elevation, 
global warming could have a positive effect by decreasing winter severity and increasing 
the period of forage availability during summer (Isaac 2009). Our results, however, suggest 
that warming could have detrimental effects on a northern and alpine species. Many other 
species in temperate environments could also depend on a slow maturation of plants and a 
heterogeneous green-up to build up energy reserves before winter (Pettorelli et al. 2007, 
Rughetti and Festa-Bianchet 2012). Thus, other herbivores species could show a similar 
negative response to an increase in spring temperature as expected in the current context of 
climate change, suggesting that they may face winter with fewer energy reserves.  
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Supplementary Material 
 
 
Age and sex specific seasonal mass change patterns 
 
 
Table S1 Akaike's second-order information criterion (AICc) of the regression of summer 
mass gain by bighorn sheep at Ram Mountain according to age class, sex and their 
interaction. Individual identity and year were fitted as random terms. 3063 mass 
measurements from 763 individuals from 1973 to 2013 were used in this analysis. (see the 
Age- and sex-specific seasonal mass change patterns section in the method for detailed of 
this analysis) 
Model Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight  
Log(relative summer mass gain) ~ age structure 
2  + sex + age class 2:sex + (1|ID) + (1|yr) 354.04 -686.00 0.00 1.00 
Log(relative summer mass gain) ~ age structure 
3  + sex + age structure 3:sex + (1|ID) + (1|yr) 149.88 -277.68 408.32 0.00 
Log(relative summer mass gain) ~ age structure 
1  + sex + age structure 1:sex + (1|ID) + (1|yr) 66.78 -115.51 570.49 0.00 
Log(relative summer mass gain) ~ sex+ (1|ID) + 
(1|yr) -3170.92 6351.86 7037.86 0.00 
 
72 
Table S2 Akaike's second-order information criterion (AICc) of the regression of winter 
mass changes of bighorn sheep at Ram Mountain according to age class, sex and the 
interaction between age class and sex. Individual identity and year were fitted as random 
terms. 2186 mass measurements from 472 individuals from 1974 to 2012 were used in this 
analysis. (see the Age- and sex-specific seasonal mass change patterns section in the 
method for detailed of this analysis) 
Model Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight  
Winter mass change ~ age structure 2 + sex + 
age structure 1:sex + (1|ID) + (1|yr) 2862.80 -5703.49 0.00 1.00 
Winter mass change ~ age structure 3 + sex + 
age structure 3:sex + (1|ID) + (1|yr) 2788.76 -5555.41 148.08 0.00 
Winter mass change ~ age structure 1 + sex + 
age structure 1:sex + (1|ID) + (1|yr) 2775.47 -5532.85 170.64 0.00 
Winter mass change ~ sex + (1|ID) + (1|yr) 1904.51 -3798.99 1904.50 0.00 
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Figure S1 Interaction between age class and sex affecting (A) the relative summer mass 
gain and (B) the relative winter mass changes of bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 
1975 to 2013. Relative summer mass gain was log transformed in the model but for ease of 
interpretation was back transformed for this plot. Grey dots are females and black dots are 
males. (3063 mass measurements from 763 individuals from 1973 to 2013 and 2186 mass 
measurement from 472 individuals from 1974 to 2012 were used to group individuals into 
age classes based on their relative summer mass gain and relative winter mass change 
respectively) 
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Grouping monthly weather and PDO 
 
 
Table S3 Mean monthly values of temperature and precipitation missing (no monthly PDO 
values were missing). 
Mean temperature Mean precipitation 
Year Month Year Month 
1975 September 1975 September 
1980 June 1978 February 
1983 August and October 1980 June 
1989 May and June 1983 August and October 
1990 May 1989 May, June 
1993 June 1990 May 
2001 June 1993 June 
2010 November 2001 June, August and September 
  2004 February 
  2006 January 
  2007 August 
  2008 December, January, February, March, April, May, June and August 
  2009 December, January, February, March, April, 
 
 
Table S4 Akaike's second-order information criterion (AICc) of the regression of mean 
monthly temperature, mean monthly precipitation and monthly PDO by season, from 1973 
to 2013. Year was fitted as random term in all models. 
Model 
Log-
likelihood AICc Delta AICc  
Akaike 
weight  
Mean temperature ~ seasonality 2 + (1|yr)   -1323.33 2658.84 0.00 1.00 
Mean temperature ~ seasonality 1 + (1|yr) -1401.41 2815.00 156.16 0.00 
Mean temperature ~ seasonality 3 + (1|yr) -1448.75 2905.57 246.73 0.00 
Mean temperature ~ 1 + (1|yr) -1717.05 3440.14 781.30 0.00 
Mean precipitations ~ seasonality 2 + (1|yr)   -2297.96 4608.10 0.00 1.00 
Mean precipitations ~ seasonality 3 + (1|yr) -2317.60 4643.28 35.18 0.00 
Mean precipitations ~ seasonality 1 + (1|yr) -2316.45 4645.09 36.98 0.00 
Mean precipitations ~ 1 + (1|yr) -2408.59 4823.24 215.13 0.00 
Mean PDO ~ seasonality 1 + (1|yr)   -584.33 1180.84 0.00 0.67 
Mean PDO ~ seasonality 2 + (1|yr) -585.03 1182.23 1.39 0.33 
Mean PDO ~ seasonality 3 + (1|yr) -594.85 1197.77 16.93 0.00 
Mean PDO ~ 1 + (1|yr) -599.73 1205.50 24.66 0.00 
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Assessing the reliability of Nordegg weather data to indicate Ram Mountain weather 
 
 
Mean daily temperature at Ram Mountain were recorded with i-buttons (model DS1922L-
F5#) from June 2011 to August 2014. These temperatures were correlated with mean daily 
temperature from Norgegg weather stations, separately for each month. Monthly 
correlations between daily temperature recorded at Nordegg and Ram Mountain varied 
between 0.40 and 0.97 (Figure S2) with a mean monthly correlation of r= 0.82. 
Figure S2 Correlations between daily temperature recorded at Nordegg weather stations 
and Ram Mountain for every month, from June 2011 until August 2014. 
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Summer mass gain model selection tables 
 
 
Table S5 Candidate models for summer mass gain of bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta. Additional candidate models to test for 
interaction between PDO and weather variables with density and reproductive status of adult females were proposed post-hoc. These models 
are not shown in order to lighten this table. 
Model name Model  
Null model Summer mass gain ~ 1 + (1|yr) 
Null model 2  Summer mass gain ~ spring mass + density + (1|yr) 
Spring local Summer mass gain ~ spring temperature + spring precipitations + spring mass + density + (1|yr) 
Spring local and global Summer mass gain ~ spring temperature + spring precipitations + spring PDO + spring mass + density + (1|yr) 
Spring and summer local Summer mass gain ~ spring temperature + spring precipitations + summer temperature + summer precipitations + spring mass + density + (1|yr) 
Spring and summer local and global Summer mass gain ~ spring temperature + spring precipitations + summer temperature + summer precipitations + spring PDO + summer PDO + spring mass + density + (1|yr) 
Winter and spring local Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + winter PDO + spring PDO + mass + density + mass + density + (1|yr) 
Winter and spring local and global Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + winter PDO + spring PDO + mass + density + mass + density + (1|yr) 
Winter, spring and summer local Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + mass + density + mass + density + (1|yr) 
Winter, spring and summer local and global Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + winter PDO + spring PDO + summer PDO + mass + density + mass + density + (1|yr) 
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Table S6 Model selection for summer mass gain of 167 yearling females and 162 yearling 
males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1973 to 2013. Missing years for both sex: 
1975, 1978, 1980, 1983, 1989, 1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 2009; Missing 
years for females only: 1974; Missing years for males only: 2002. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring local 7 -334.61 683.92 0.00 0.33 
Spring glocal and local 8 -333.94 684.78 0.86 0.22 
Winter and spring local 8 -334.49 685.9 1.97 0.12 
Spring and summer local 9 -333.42 685.98 2.06 0.12 
Spring and summer.local.and global 11 -331.68 687.07 3.15 0.07 
Null 2 5 -338.76 687.9 3.97 0.05 
Winter, spring and summer local 10 -333.32 688.04 4.12 0.04 
Winter and spring .local.and global 10 -333.75 688.91 4.98 0.03 
Winter, spring and summer local. 
and global 12 -331.56 689.14 5.22 0.02 
nul 3 -365.64 737.43 53.50 0.00 
M
al
es
 
Null 2 5 -379.76 769.91 0.00 0.37 
Spring local 7 -377.99 770.71 0.79 0.25 
Spring and summer local 9 -376.49 772.17 2.25 0.12 
Winter and spring local 8 -377.94 772.82 2.90 0.09 
Spring.global and.local 8 -377.99 772.91 3.00 0.08 
Winter, spring and summer local 10 -376.44 774.34 4.43 0.04 
Spring and summer .local and.global 11 -375.67 775.10 5.19 0.03 
Winter and spring .local and.global 10 -377.71 776.88 6.97 0.01 
Winter, spring and summer.local 
and.global 12 -375.72 777.54 7.62 0.01 
nul 3 -403.95 814.06 44.14 0.00 
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Table S7 Model selection for summer mass gain of 155 two-year-old females and 104 two-
yr-old males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1976 to 2013. Missing years for 
both sexes : 1978, 1980, 1983, 1989, 1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 2009; 
Missing years for males only: 1994, 1999 and 2003. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring local 7 -362.49 739.73 0.00 0.25 
Spring and summer local and global 11 -358.10 740.05 0.31 0.21 
Winter, spring and summer local and 
global 12 -356.99 740.17 0.44 0.20 
Spring and summer local 9 -361.12 741.49 1.76 0.10 
Winter and spring local 8 -362.37 741.72 1.99 0.09 
Spring local and global 8 -362.37 741.73 1.99 0.09 
Winter, spring and summer local 10 -360.94 743.40 3.67 0.04 
Winter, spring and summer local and 
global 10 -362.03 745.59 5.86 0.01 
Null 3 -371.02 748.21 8.48 0.00 
Null 2 5 -370.93 752.26 12.52 0.00 
M
al
es
 
Nul 3 -268.07 542.37 0.00 0.36 
Spring local 7 -264.16 543.48 1.11 0.20 
Null 2 5 -266.69 543.99 1.62 0.16 
Winter and spring local 8 -263.76 545.04 2.67 0.09 
Spring global and local 8 -264.14 545.79 3.41 0.06 
Spring and summer local 9 -263.18 546.28 3.91 0.05 
Winter, spring and summer local 10 -262.39 547.14 4.77 0.03 
Spring and summer local and global  10 -263.01 548.38 6.01 0.02 
Winter, spring and summer local and 
global 11 -262.25 549.37 7.00 0.01 
Winter and spring  local and global 10 -263.75 549.88 7.50 0.01 
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Table S8 Model selection for summer mass gain of 230 (984 body mass measurements) 
adult females and 134 (273 body mass measurements) adult males bighorn sheep at Ram 
Mountain, Alberta, 1976 to 2013. Missing years for both sexes : 1978, 1980, 1983, 1989, 
1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 2009) 
 
 
Model K  Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring local and global 10 -2203.01 4426.24 0.00 0.30 
Spring and summer global and local 13 -2199.95 4426.28 0.04 0.29 
Spring local 9 -2204.67 4427.52 1.29 0.16 
Spring and summer local 11 -2203.16 4428.59 2.35 0.09 
Winter and spring local and global 12 -2202.57 4429.47 3.23 0.06 
Winter and spring local  10 -2204.65 4429.53 3.30 0.06 
Winter spring and summer local 12 -2203.13 4430.59 4.35 0.03 
Winter spring and summer local and 
global 14 -2202.58 4433.59 7.35 0.01 
Null 2 7 -2210.10 4434.32 8.08 0.01 
Null  3 -2257.38 4520.78 94.54 0.00 
M
al
es
 
Spring global and local (including 
an intection between spring PDO 
and density) 
9 -607.05 1232.79 0.00 0.73 
Spring and summer local and global 
(including an interaction between 
spring PDO and density) 
12 -605.1 1235.39 2.60 0.20 
Spring global and local l 9 -609.67 1238.03 5.24 0.05 
Spring and summer local and globa 12 -608.14 1241.47 8.68 0.01 
Winter and spring local and global 11 -609.38 1241.77 8.98 0.01 
Spring local 8 -613.77 1244.09 11.30 0.00 
Winter and spring local 9 -613.77 1246.23 13.44 0.00 
Summer and spring local 10 -613.32 1247.48 14.70 0.00 
Winter, spring and summer local 
and global 13 -611.02 1249.44 16.65 0.00 
Winter, spring and summer local 11 -613.32 1249.65 16.86 0.00 
Null 2 6 -620.62 1253.55 20.76 0.00 
Null 3 -718.73 1443.55 210.76 0.00 
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Summer mass gain re-analysis model selection tables 
 
 
Table S9 Candidate models for summer mass gain re-analysis of bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta.  
Model name Model  
Null model Summer mass gain ~ 1 + (1|yr) 
Null model 2  Summer mass gain ~ last winter mass change + density + (1|yr) 
Spring local Summer mass gain ~ last winter mass change + spring precipitations + spring mass + density + (1|yr) 
Spring local and global Summer mass gain ~ last winter mass change + spring precipitations + spring PDO + spring mass + density + (1|yr) 
Spring and summer local Summer mass gain ~ last winter mass change + spring precipitations + summer temperature + summer precipitations + spring mass + density + (1|yr) 
Spring and summer local 
and global 
Summer mass gain ~ last winter mass change + spring precipitations + summer temperature + summer precipitations + spring PDO + 
summer PDO + last winter mass change + density + (1|yr) 
Winter and spring local Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + winter PDO + spring PDO + last winter mass change + density + (1|yr) 
Winter and spring local 
and global 
Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + winter PDO + spring PDO 
+ mass + density + last winter mass change + (1|yr) 
Winter, spring and 
summer local 
Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + mass + density + last 
winter mass change + density + (1|yr) 
Winter, spring and 
summer local and global 
Summer mass gain ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + winter PDO + spring PDO + summer PDO + mass 
+ last winter mass change + density + (1|yr) 
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Table S10 Model selection for summer mass gain re-analysis of 167 yearling females and 
162 yearling males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1973 to 2013. Missing years 
for both sex: 1975, 1978, 1980, 1983, 1989, 1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 
2009; Missing years for females only: 1974; Missing years for males only: 2002. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring local 7 -281.8 578.49 0.00 0.33 
Spring global and local 8 -281.3 579.75 1.25 0.18 
Null 2 5 -284.73 579.92 1.43 0.16 
Winter and spring local 8 -281.59 580.34 1.84 0.13 
Spring and summer local 9 -280.85 581.15 2.65 0.09 
Winter and spring local and global 9 -281.48 582.41 3.92 0.05 
Winter and spring local 10 -280.66 583.12 4.63 0.03 
Spring and summer local and global 11 -279.87 583.9 5.41 0.02 
Winter and spring local and global 12 -279.69 585.96 7.47 0.01 
Null 3 -295.88 597.95 19.46 0.00 
M
al
es
 
Null  3 -348.49 703.17 0.00 0.52 
Null 2 5 -346.9 704.27 1.09 0.3 
Spring local 7 -345.87 706.62 3.45 0.09 
Spring global and local 8 -345.69 708.51 5.34 0.04 
Winter and spring local 8 -345.87 708.88 5.71 0.03 
Spring and summer local 9 -345.36 710.15 6.98 0.02 
Winter, spring and summer local  10 -345.35 712.45 9.28 0.00 
Winter and spring local and global 10 -345.68 713.12 9.95 0.00 
Spring and summer local and global 11 -344.67 713.47 10.30 0.00 
Winter, spring and summer local and 
global 12 -344.98 716.5 13.32 0.00 
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Table S11 Model selection for summer mass gain re-analysis of 155 two-year-old females 
and 104 two-yr-old males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1976 to 2013. Missing 
years for both sexes : 1978, 1980, 1983, 1989, 1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 
2009; Missing years for males only: 1994, 1999 and 2003. 
 
 
 
 
 
 
 
Model K Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring local 7 -362.52 739.79 0.00 0.32 
Spring and summer local and global 11 -358.71 741.26 1.47 0.15 
Spring and summer local  9 -361.18 741.59 1.8 0.13 
Winter and spring  local 8 -362.4 741.78 1.98 0.12 
Spring local and global 8 -362.47 741.92 2.13 0.11 
Winter, spring and summer local and 
global 12 -357.99 742.16 2.36 0.1 
Winter, spring and summer local 10 -360.99 743.5 3.71 0.05 
Winter, spring and local and global 10 -362.18 745.88 6.09 0.02 
Null 3 -370.29 746.73 6.94 0.01 
Null 2 5 -369.74 749.87 10.08 0.00 
M
al
es
 
Null 2 5 -262.9 536.42 0.00 0.55 
Spring local 7 -261.89 538.94 2.53 0.15 
Winter and spring local 8 -261.3 540.12 3.7 0.09 
Spring and summer local 9 -260.55 541.02 4.61 0.05 
Winter, spring and summer local 10 -259.35 541.06 4.64 0.05 
Spring local and global 8 -261.89 541.29 4.88 0.05 
Null 3 -268.07 542.37 5.96 0.03 
Winter, spring and summer local and 
global 11 -259.29 543.46 7.04 0.02 
Winter and spring local and global 10 -261.26 544.88 8.47 0.01 
Spring and summer local and global 11 -260.48 545.83 9.42 0.00 
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Table S12 Model selection for summer mass gain re-analysis of 230 (984 body mass 
measurements) adult females and 134 (273 body mass measurements) adult males bighorn 
sheep at Ram Mountain, Alberta, 1976 to 2013. Missing years for both sexes : 1978, 1980, 
1983, 1989, 1990, 1993, 2001, 2004, 2006, 2007, 2008, 2009) 
 
 
 
Model K  Log-
likelihood 
AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Spring and summer local and global 13 -2213.95 4454.28 0.00 0.34 
Spring global and local 10 -2217.36 4454.95 0.67 0.24 
Spring local 9 -2218.94 4456.06 1.78 0.14 
Spring and summer local 11 -2217.02 4456.31 2.03 0.12 
Winter and spring local  10 -2218.9 4458.03 3.75 0.05 
Winter and spring local and global 12 -2216.96 4458.24 3.96 0.05 
Winter spring and summer local 12 -2216.97 4458.25 3.98 0.05 
Winter spring and summer local and 
global 14 -2216.38 4461.19 6.92 0.01 
Null 2 7 -2225.07 4464.25 9.98 0.00 
Null  3 -2271.41 4548.85 94.58 0.00 
M
al
es
 
Spring global and local 9 -604.19 1227.09 0.00 0.61 
Winter and spring local and global 11 -603.47 1229.99 2.90 0.14 
Spring local 8 -606.9 1230.36 3.27 0.12 
Winter and spring local 9 -606.62 1231.95 4.87 0.05 
Spring and summer local and global 12 -603.85 1232.93 5.84 0.03 
Spring and summer local 10 -606.75 1234.37 7.29 0.02 
Null 2 6 -611.8 1235.92 8.84 0.01 
Winter, spring and summer local 11 -606.45 1235.95 8.86 0.01 
Winter, spring and summer local and 
global 13 -604.37 1236.19 9.11 0.01 
Null 3 -686.37 1378.83 151.75 0.00 
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Winter mass changes model selection tables 
 
 
Table S13 Candidate models for winter mass changes analysis of  bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta. Additional candidate models to test 
for interaction between PDO and weather variables with density and reproductive status of adult females were proposed post-hoc. These models 
are not shown in order to lighten this table. 
Model name Model  
Null model Winter mass change~ 1+(1|yr) 
Null model 2  Winter mass change ~  fall mass + density + (1|yr) 
Winter local Winter mass change ~ winter temperature + winter precipitations + fall mass + density + (1|yr) 
Winter local and global Winter mass change ~ winter temperature + winter precipitations + winter PDO + fall mass + density + (1|yr) 
Winter and  spring local Winter mass change ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + fall mass + density + (1|yr) 
Winter and spring local and 
global 
Winter mass  change ~ winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + winter PDO 
+ spring PDO + fall mass + density + (1|yr) 
Fall  and winter local Winter mass changes ~ fall temperature + fall precipitation + winter temperature + winter precipitations + fall mass + density + (1|yr) 
Fall and winter local and global Winter mass changes ~ fall temperature + fall  precipitation + winter temperature + winter  precipitations + fall PDO +winter PDO + fall mass + density + (1|yr) 
Fall, winter and spring local Winter mass changes ~ fall temperature + fall precipitation + winter temperature + winter precipitations + spring temperature + spring precipitations + fall mass + density + (1|yr) 
Fall, winter and summer local and 
global 
Winter mass changes ~ fall temperature + fall  precipitation + winter temperature + winter precipitations + spring temperature 
+ spring precipitations + fall PDO + winter PDO + spring PDO + fall mass + density + (1|yr) 
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Table S14 Model selection for winter mass changes 70 lamb females and 76 lamb males 
bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1978 to 2012. Missing years for both sexes: 1983, 
1988, 1989, 1994, 1996, 2003, 2005, 2007, 2008 and 2010; Missing year for females only: 
1985; Missing years for males only: 1992, 1997 and 2001. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Null 2 5 -148.50 307.93 0.00 0.28 
Fall, winter and spring local 10 -142.53 308.78 0.86 0.18 
Fall and winter local 9 -144.03 309.06 1.13 0.16 
Winter and spring local 9 -144.44 309.89 1.96 0.11 
Fall and winter local and global 10 -143.46 310.65 2.72 0.07 
Winter local 7 -147.53 310.87 2.94 0.06 
Winter and spring local and global 10 -143.74 311.21 3.28 0.05 
Winter local and global 8 -146.42 311.21 3.28 0.05 
Fall, winter and spring local and 
global 12 -141.80 313.08 5.15 0.02 
Nul 3 -157.38 321.12 13.20 0.00 
M
al
es
 
Fall and winter local 8 -180.42 378.99 0.00 0.46 
Fall, winter and spring local  10 -177.99 379.36 0.37 0.38 
Fall and winter local and global 10 -179.23 381.85 2.86 0.11 
Fall, winter and spring local and 
global 12 -177.23 383.42 4.43 0.05 
Null 2 5 -189.35 389.55 10.56 0.00 
Winter and spring local 8 -185.80 389.75 10.76 0.00 
Winter and spring local and global 10 -184.87 393.13 14.14 0.00 
Winter local 7 -189.21 394.07 15.08 0.00 
Winter local and Global 8 -188.53 395.21 16.22 0.00 
Nul 3 -194.54 395.41 16.42 0.00 
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Table S15 Model selection for winter mass changes of 147 yearling females and 114 yearling 
males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1974 to 2012. Missing years for both sexes: 
1977, 1983, 1988, 1989, 1992, 2003,2005,2007, 2008 and 2010; Missing years for females 
only: 1974, 2006 ; Missing years for males only: 1975, 1993, 1998 and 2002.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Null 2 5 -360.81 732.04 0.00 0.45 
Winter and spring local 9 -356.83 732.98 0.93 0.28 
Winter local 7 -360.00 734.81 2.77 0.11 
Winter local and global 8 -359.64 736.32 4.27 0.05 
Fall, winter and spring local 11 -356.61 737.18 5.14 0.03 
Winter and spring local and 
global 11 -356.78 737.51 5.47 0.03 
Fall and winter local 9 -359.31 737.93 5.89 0.02 
Fall, winter local and global 10 -358.98 739.58 7.53 0.01 
Fall, winter and summer local and 
global 13 -355.68 740.09 8.05 0.01 
Null 3 -374.56 755.30 23.25 0.00 
M
al
es
 
Winter and spring local  9 -296.55 612.83 0.00 0.38 
Fall, winter and spring local and 
global 13 -291.68 613.00 0.17 0.35 
Fall, winter and spring local 11 -294.90 614.39 1.55 0.18 
Winter and spring local and 
global 11 -295.60 615.79 2.95 0.09 
Winter local and global 8 -302.85 623.07 10.23 0.00 
Null 2 5 -306.56 623.68 10.85 0.00 
Fall and winter local and global 10 -301.39 624.91 12.07 0.00 
Winter local  7 -305.07 625.19 12.36 0.00 
Fall and winter local 9 -304.39 628.51 15.67 0.00 
Null 3 -318.11 642.43 29.60 0.00 
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Table S16 Model selection for winter mass changes of 171 two-yr-old females and 77 two-yr-
old males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 2012. Missing years for both 
sexes: 1977, 1983, 1988, 1989, 1992, 2003,2005,2007, 2008 and 2010; Missing years for 
males only: 1975, 1976, 1979, 1980, 1986, 1994, 1999. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Winter and spring local and global 11 -440.02 903.69 0.00 0.25 
Winter and spring local  9 -442.35 903.81 0.12 0.24 
Winter local and global 8 -444.13 905.16 1.47 0.12 
Winter local 7 -445.28 905.24 1.55 0.12 
Fall and winter local 9 -443.19 905.49 1.80 0.10 
Fall and winter local and global 10 -442.28 905.94 2.25 0.08 
Fall, winter and spring local 11 -441.35 906.36 2.67 0.07 
Fall, winter and spring local and 
global 12 -441.19 908.36 4.67 0.02 
Null 2 5 -450.49 911.34 7.65 0.01 
Null 3 -483.37 972.88 69.19 0.00 
M
al
es
 
Null 2 5 -191.46 393.77 0.00 0.46 
Winter local 7 -189.77 395.16 1.39 0.23 
Winter and spring local 9 -187.70 396.09 2.32 0.14 
Winter local and global 8 -189.58 397.27 3.50 0.08 
Fall, winter and spring local 10 -187.56 398.45 4.68 0.04 
Fall and winter local 9 -189.63 399.94 6.16 0.02 
Winter and spring local and global 11 -187.65 401.37 7.60 0.01 
Fall, winter and spring local 10 -189.51 402.36 8.59 0.01 
Fall, winter and spring local and 
global 12 -187.46 403.80 10.03 0.00 
Null 3 -200.97 408.27 14.49 0.00 
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Table S17 Model selection for winter mass changes of 727 body mass from 172 adult females 
and 143 body mass from 67 adult males bighorn sheep at Ram Mountain, Alberta, 1975 to 
2012. Missing years for both sexes: 1977, 1983, 1988, 1989, 1992, 2003,2005,2007, 2008 and 
2010; Missing years for males only: 1975, 1976, 1979, 1980, 1986, 1994, 1999. 
 
Model K  
Log-
likelihood AICc 
Delta 
AICc  
Akaike 
weight 
F
em
al
es
 
Winter and spring local 11 -1874.77 3771.92 0.00 0.63 
Winter and spring local and global 13 -1874.04 3774.59 2.67 0.16 
Fall, winter and spring local 13 -1874.29 3775.09 3.18 0.13 
Fall, winter and spring local and 
global 15 -1872.66 3776.00 4.08 0.08 
Winter local and global 10 -1882.82 3785.96 14.04 0.00 
Winter local 9 -1884.32 3786.90 14.98 0.00 
Fall and winter local and global 12 -1881.3 3787.04 15.12 0.00 
Null 2 7 -1886.46 3787.08 15.16 0.00 
Fall and winter local 11 -1882.59 3787.54 15.62 0.00 
Null 4 -1992.63 3993.32 221.41 0.00 
M
al
es
 
Winter and spring local (including an 
interaction between spring 
temperature and density) 
11 -358.13 740.27 0.00 0.53 
Winter and spring local and global 
(including an interaction between 
spring temperature and density) 
12 -357.64 741.68 1.41 0.26 
Winter and spring local  10 -360.68 743.03 2.75 0.13 
Winter and spring local and global  11 -360.29 744.60 4.32 0.06 
Fall, winter and spring local and 
global 13 -360.59 750.01 9.74 0.00 
Fall, winter and spring local 11 -363.38 750.77 10.50 0.00 
Winter local 8 -367.47 752.01 11.74 0.00 
Fall, winter and spring local 
(including an interaction between 
spring temperature and density) 
12 -363.14 752.68 12.41 0.00 
Fall and winter local 10 -365.94 753.54 13.27 0.00 
Fall, winter and spring local and 
global (including an interaction 
between spring temperature and 
density) 
13 -362.60 754.02 13.75 0.00 
Winter local and global 9 -367.41 754.18 13.91 0.00 
Fall and winter local and global 11 -365.92 755.85 15.58 0.00 
Null 2 6 -377.56 767.75 27.47 0.00 
Null 4 -447.36 903.01 162.74 0.00 
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CHAPITRE 3 
 
 
DISCUSSION GÉNÉRALE ET CONCLUSION 
 
 
 
Les captures répétées pendant l'été, faites depuis plus de quarante ans, ont permis d'estimer le 
gain de masse estival et le changement de masse hivernal à l'échelle individuelle, et ce sur une 
grande période temporelle. Ces informations précises de masse couplées aux données 
météorologiques et de PDO ont fourni une opportunité unique d'étudier les effets du climat et 
de la météo sur un grand mammifère sauvage. Cela a permis d'atteindre l'objectif principal de 
ce projet: identifier et mieux comprendre les conditions environnementales affectant les 
changements de masse saisonniers chez un ongulé alpin.  
 
 
3.1 Retour sur les résultats 
 
 
3.1.1 Effets du PDO et de la météo sur les changements de masse saisonniers 
 
 
Des températures froides au printemps ont un effet positif sur le gain de masse estival des 
individus. Bien que contraire à mes prédictions, cet effet positif des printemps froids ne va pas 
nécessairement à l'encontre de la littérature puisque des effets positifs des températures 
froides au printemps sur la masse corporelle ont précédemment été trouvés chez d'autres 
ongulés alpins. Par exemple la masse des chamois était négativement affectée par de chaudes 
températures printanières (Rughetti et Festa-Bianchet, 2012). Également, des analyses 
comparant l'effet d'une apparition hâtive de la végétation à une maturation rapide de celle-ci 
suggéraient qu'une maturation rapide des plantes avait un effet négatif sur la survie des 
juvéniles chez le mouflon (Pettorelli et al., 2007). Il semble donc qu'une avancée 
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phénologique rapide des plantes peut être néfaste puisque la qualité nutritionnelle de la 
végétation décroît suivant sa maturation (McArt et al., 2009). 
 
 
Toutefois, l'effet positif des printemps froids sur le gain de masse décrit ci-haut doit être 
nuancé puisque des printemps chauds diminuaient la perte de masse hivernale. Il semble que 
cet effet découle d'un début hâtif de la période d'alimentation, plutôt qu'une augmentation de 
la perte de masse hivernale en lien avec des coûts accrus de thermorégulation. En s'alimentant 
hâtivement suite à des printemps chauds, les individus commencent à gagner de la masse 
avant le début de la saison de terrain vers la fin mai. Une certaine proportion de l'effet positif 
des printemps froids pourraient donc s'expliquer par cet effet des températures printanières sur 
la perte de masse hivernale. Par contre, l'effet positif des printemps froids était détecté lorsque 
l'on contrôlait pour la masse initiale, ou la perte de masse précédente, suggérant qu'il y a un 
réel effet positif des printemps froids sur le gain de masse. 
 
 
Comme la température printanière, les précipitations pendant cette saison ont un effet 
simultané sur le gain de masse estival et le changement de masse hivernal des mouflons. De 
grandes quantités de précipitations au printemps engendrent de plus grands gains de masse 
chez les juvéniles mâles et femelles ainsi que chez les femelles de deux ans. Au contraire, 
d'abondantes précipitations printanières engendrent de plus grandes pertes de masse chez les 
agneaux femelles et les femelles adultes, alors que les juvéniles mâles sont la seule classe 
d'âge et de sexe dont la perte de masse l'hiver est moindre lorsqu'il y a beaucoup de 
précipitations au printemps. Il faut d'abord mentionner que dans la présente étude, les 
moyennes saisonnières des précipitations totales ont été utilisées. Utiliser une variable qui 
prend en compte les précipitations totales tombées n'est pas problématique pour l'hiver, 
l'automne et l'été puisque les chutes de pluie sont rares en hiver et en automne et les chutes de 
neige rares en été, ainsi les précipitations totales sont représentatives des conditions 
expérimentées par les mouflons pendant ces saisons. Cependant, ce n'est pas aussi clair au 
printemps, où les précipitations tombent souvent sous forme de neige, mais peuvent 
également tomber en pluie. Donc, en premier temps, de fortes précipitations sous forme de 
neige mènent à un «green-up» tardif, mais potentiellement à une plus longue période 
d'alimentation de bonne qualité. Ce qui expliquerait que les mouflons perdent plus de masse 
en hiver (puisqu'ils ne peuvent pas commencer à s'alimenter tôt au printemps) mais en 
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gagnent plus pendant l'été suivant. En deuxième temps, beaucoup de précipitations au 
printemps, mais sous forme de pluie, auront un effet contraire à celui décrit ci-haut. De fortes 
pluies au printemps, accompagnées de températures chaudes font fondre la neige rapidement, 
favorisant une apparition hâtive de la végétation mais aussi une plus courte période 
d'alimentation optimale pour les mouflons. Il semble que certaines années extrêmes (1978 
entre autres) où il a beaucoup plu au printemps viennent influencer les relations entre le gain 
de masse estival, la perte de masse hivernale et les précipitations printanières. 
 
 
Les liens entre le PDO, la température et les précipitations ont été investigués. Trois 
corrélations modérées (Cohen, 1988) ont ainsi été décelées: une corrélation négative entre le 
PDO hivernal et les précipitations hivernales, une corrélation positive entre le PDO au 
printemps et la température printanière et une corrélation positive entre le PDO printanier 
pour une année et les précipitations hivernales de l'année suivante. Ces corrélations suggèrent 
que les effets du PDO sur la température et les précipitations à Ram Mountain sont similaires 
aux liens déjà décrits entre le PDO et les conditions météorologiques dans le nord-ouest de 
l'Amérique du Nord (Mantua et Hare, 2002). Malgré le faible nombre de corrélations décelées 
entre le PDO et la météo locale, ainsi que la force modérée de ces corrélations, le PDO a des 
effets importants sur le gain de masse des mouflons. Chez les mâles adultes, le PDO 
printanier a un fort effet sur le gain de masse estival lorsque la densité est faible, avec un gain 
supérieur d'environs 5.51 kilos par augmentation d'une unité du PDO printanier. Des effets 
similaires ont été trouvés au Yukon, où des PDO élevés au printemps ont été associés à une 
plus grande croissance des cornes chez les moutons de Dall, à une probabilité de survie accrue 
chez le pika et à un recrutement plus élevé chez le caribou montagnard (Hegel et al., 2010; 
Loehr et al., 2010; Morrison et Hik, 2007). Ces effets positifs du PDO printanier sur diverses 
espèces et à différents emplacements géographiques suggèrent que cet indice climatique 
s'avère efficace à expliquer la variabilité dans plusieurs traits ou paramètres démographiques 
des espèces sauvages.  
 
 
Les conditions automnales et hivernales ont eu des effets plus limités sur les changements de 
masse hivernaux. Des températures chaudes à l'automne ont permis aux agneaux mâles de 
gagner plus de masse en hiver, probablement par le biais d' une accessibilité plus longue aux 
ressources alimentaires lorsque les automnes sont cléments. Des précipitations abondantes et 
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des températures froides en hiver ont engendré de plus grandes pertes de masse chez les 
femelles de deux ans et les mâles adultes, respectivement. Des coûts plus élevés de 
thermorégulation et de locomotion associés à des hivers froids et neigeux expliquent 
probablement ces effets.  
 
 
3.1.2 Effets de la masse printanière, de la densité de population et du statut reproducteur des 
femelles sur le gain de masse estival 
 
 
Dans la plupart des cas, les individus plus lourds au printemps gagnent plus de masse pendant 
le période estivale, mises à part les femelles, chez qui les individus les plus lourds au 
printemps gagnent moins de masse pendant l'été (Figure. 3.1). La relation positive entre la 
masse printanière et le gain de masse subséquent est à prime à bord surprenante. Toutes 
classes d'âge confondues, un tel effet aurait été attendu puisque qu'en masse absolue, les 
individus plus gros gagnent plus de masse. Par exemple, un mâle adulte gagne plus de masse 
qu'un agneau pendant l'été. Cependant, l'effet positif de la masse printanière sur le gain de 
masse estival est également présent dans les analyses faites séparément par classe d'âge et de 
sexe. Je prévoyais que parmi les individus d'une même classe d'âge et de sexe, ceux ayant 
perdu le plus de masse (ayant une masse printanière inférieure), gagnent plus de masse 
puisqu'ils ont un plus gros déficit en réserve corporelle à combler. Le fait que la masse 
estimée au 5 juin ne représente pas le nadir annuel en masse pourrait être en cause (Festa-
Bianchet et al., 1996). Les individus dont la masse estimée au 5 juin est élevée sont 
probablement ceux qui ont commencé à gagner de la masse tôt au printemps. Les individus 
qui n'ont pas su commencer à s'alimenter tôt et dont la masse printanière est faible sont peut-
être moins plastiques face aux conditions dans leur environnement ou simplement moins aptes 
que d'autres individus à s'alimenter et gagner de la masse pendant l'été. Pour les femelles 
adultes, l'effet de la masse printanière sur le gain de masse est tel qu'attendu, puisque les 
femelles ayant perdu le plus de masse en hiver ont plus de masse à reprendre l'été suivant 
(Figure 3.1). Il se peut qu'un effet du statut reproducteur des femelles explique également en 
partie cette relation négative entre la masse printanière et le gain de masse estival.  
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Figure 3.1 Effet de la masse initiale sur le gain de masse estival des mouflons à Ram 
Mountain, Alberta. A: Juvéniles femelles (167 individus), β mod-avg = 0.31, 95 % CI = [0.22, 
0.39]) ; B: Juvéniles mâles (162 individus), β mod-avg = 0.32, 95 % CI = [0.23, 0.41]) ; C: 
Adultes femelles (984 gains de 230 individus), β mod-avg = -0.11, 95 % CI = [-0.14, -0.09]) ; D: 
Adultes mâles (273 gains de 134 individus), β mod-avg = 0.19, 95 % CI = [0.17, 0.22]). 
 
 
Puisque la densité de population peut augmenter la compétition intraspécifique, celle-ci peut 
influencer la quantité de ressources alimentaires disponibles par individu dans la population 
(Jorgenson et al., 1998; Owen-Smith, 1990). Ainsi, il était attendu que des densités élevées de 
population auraient un effet négatif sur le gain de masse estival. Seules les femelles de deux 
ans ont gagné moins de masse à densité élevée. Comme la densité a des effets sur la survie 
des jeunes individus (Portier et al., 1998), il se peut que l'effet négatif des fortes densités soit 
plus important sur la survie des jeunes, plutôt que sur le trait étudié ici, soit le gain de masse. 
Dans un autre ordre d'idées, la densité de population peut exacerber l'effet des conditions 
environnementales (Portier et al., 1998). Dans la présente étude, les effets du PDO et de la 
météo sur le gain de masse estival auraient pu être plus ou moins forts en fonction de la 
densité. Une seule interaction environnement/densité sur le gain de masse a cependant été 
décelée. L'effet positif du PDO printanier est supérieur lorsque la densité est faible, alors que 
la force de cet effet est inférieure à densité élevée. 
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Figure 3.2 Effet de la densité de population sur le gain de masse estival des juvéniles femelles 
(167 individus) à Ram Mountain, Alberta. (β mod-avg = -0.04, 95 % CI = [-0.06, -0.02]) 
 
 
Le statut reproducteur des femelles a un effet sur leur gain de masse. Cet effet représente un 
gain d'environ 0.7 kg de plus pour les femelles n'ayant pas sevré d'agneau pendant l'été, ce qui 
représente environ 5% du gain moyen d'une femelle (Figure 3.3). Cet effet relativement faible 
pourrait s'expliquer par la stratégie conservatrice de femelles, qui favorisent leur propre 
condition corporelle plutôt que celle de leur agneau lorsque les conditions environnementales 
sont difficiles (Festa-Bianchet et Jorgenson, 1998). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 3.3 Effet d'avoir sevré un agneau ou non sur le gain de masse estival des femelles 
adultes à Ram Mountain, Alberta. 404 femelles n'ayant pas sevré d'agneau, 580 femelles ayant 
sevré un agneau, pour un total de 984 gains provenant de 230 individus β mod-avg = -0.69, 95 % 
CI = [-1.00, -0.38]. 
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3.1.3 Effets de la masse automnale, de la densité de population et du statut reproducteur des 
femelles sur les changements de masse hivernaux 
 
 
Les individus ayant atteint une grande masse automnale perdent plus de masse en hiver. 
L'effet négatif de la masse automnale sur la perte de masse hivernale a été observé chez toutes 
les classes d'âge et de sexe, suggérant que la perte de masse en hiver dépend de façon 
importante de la masse atteinte précédant cette saison (Figure 3.4). 
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Figure 3.4 Effet de la masse au 15 septembre sur les changements de masse hivernaux des 
mouflons à Ram Mountain, Alberta. A: Agneaux femelles (70 individus), β mod-avg = -0.30, 95 
% CI = [-0.44, -0.15]) ; B: Agneaux mâles (76 individus), β mod-avg = -0.23, 95 % CI = [-0.38, -
0.08]) ; C: Juvéniles femelles (147 individus), β mod-avg = -0.31, 95 % CI = [-0.41, -0.20]) ; D: 
Juvéniles mâles (114 individus), β mod-avg = -0.24, 95 % CI = [-0.34, -0.14]) ; E: Femelles de 
deux ans (171 individus), β mod-avg = -0.42, 95 % CI = [-0.52, -0.33]) ; F: Mâles de deux ans 
(77 individus), β mod-avg = -0.21, 95 % CI = [-0.30, -0.12]) ; G: Adultes femelles (727 pertes de 
masse de 172 individus), β mod-avg = -0.42, 95 % CI = [-0.47, -0.37]) ; H: Adultes mâles (143 
pertes de masse de 67 individus), β mod-avg = -0.33, 95 % CI = [-0.37, -0.29]).  
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Comme pour le gain de masse estival, il était attendu que de fortes densités génèrent de plus 
grandes pertes de masse en hiver, par le biais d'une compétition intraspécifique accrue pour 
les ressources alimentaires rares en hiver. Cet effet a été trouvé pour les juvéniles mâles 
seulement (Figure 3.5). Comme plusieurs individus de cette classe d'âge gagnent de la masse 
même en hiver, il est possible que cet effet découle d'une compétition intraspécifique 
importante lors de l'apparition des plantes tôt au printemps, réduisant l'accès aux ressources 
pour ces jeunes mâles. Chez les adultes, c'est un effet contraire qui a été trouvé, soit un faible 
effet positif de la densité sur les changements de masse hivernaux (Figure 3.5). Une 
facilitation de la thermorégulation due à un nombre élevé d'individus dans les zones 
d'hivernage et les abris qu'utilisent les mouflons en hiver pourraient expliquer ce faible effet 
positif.  
 
Figure 3.5 Effet de la densité de population sur les changements de masse hivernaux des 
mouflons à Ram Mountain, Alberta. A: Juvéniles mâles (114 individus), β mod-avg = -0.,06 95 
% CI = [-0.11, -0.02]) ; B: Adultes femelles (727 pertes de masse de 172 individus), β mod-avg = 
0.02, 95 % CI = [0.00, 0.04]) ; C: Adultes mâles (143 pertes de masse de 67 individus), β mod-
avg = 0.04, 95 % CI = [0.01, 0.07]). 
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Afin d'investiguer l'effet du statut reproducteur des femelles sur leur perte de masse hivernale, 
j'ai considéré leur statut reproducteur, c'est-à-dire si elles étaient gestantes ou non pendant 
l'hiver. Tel qu'attendu, les femelles gestantes ont perdu plus de masse en hiver. Celles-ci ont 
perdu en moyenne environ 2 kg de plus que les femelles non gestantes, ce qui équivaut à 
environ 15 % de la perte moyenne d'une femelle adulte (Figure 3.6). Les interactions entre le 
statut reproducteur des femelles et les variables environnementales ayant un effet sur la perte 
de masse ont été testées afin d'investiguer si les femelles gestantes sont plus sensibles que les 
autres aux conditions qu'elles expérimentent en hiver. Aucune de ces interactions n'a semblé 
avoir un effet, suggérant que les femelles gestantes ne sont pas affectées plus fortement que 
les autres par les conditions environnementales en hiver. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 3.6 Effet d'être gestante ou non sur la perte de masse hivernale des femelles adultes à 
Ram Mountain, Alberta. 76 pertes de masse de femelles non gestantes, 651 pertes de masse de 
femelles gestantes, pour un total de 727 pertes de masse provenant de 172 individus, β mod-avg 
= -2.07, 95 % CI = [-2.86, -1.29]. 
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3.2 Perspectives futures 
 
 
3.2.1 Autres variables environnementales à considérer 
 
 
Lors de l'élaboration de mon projet de maîtrise, l'objectif principal était d'investiguer l'effet 
des conditions environnementales sur les changements de masse saisonniers du mouflon. Afin 
de caractériser les conditions environnementales, le PDO, la température et les précipitations 
à l'aire d'étude ont été utilisés. Cependant, d'autres données permettant de décrire les 
conditions environnementales ont initialement été considérées, puis mises de côté lors des 
développements du projet. La somme des données bimensuelles du NDVI, appelée 
«Integrated Normalized Difference Vegetation» Index (INDVI), permet d'obtenir un indice 
représentant la biomasse totale pour ce mois et la valeur de la pente entre deux points 
subséquents de NDVI est également utile puisqu'elle peut être utilisée afin de caractériser la 
vitesse à laquelle le «green-up» s'opère (Pettorelli et al., 2005a). Différents indices 
nutritionnels peuvent aussi être obtenus à partir du contenu en azote dans les fèces (Blanchard 
et al., 2003). L'aire sous la courbe du log de la quantité d'azote fécal en fonction des jours 
juliens représente la qualité de l'alimentation pour toute la saison de croissance des plantes; la 
date du pic d'azote fécal devrait être corrélée avec l'émergence de la végétation et la valeur de 
ce pic d'azote fécal devrait représenter la qualité alimentaire de la végétation pendant le 
«green-up» (Blanchard et al., 2003). Ces indices nutritionnels obtenus à partir de l'azote fécal 
ainsi que les données relatives au NDVI ont été utilisés dans des modèles linéaires mixtes 
généralisés et comparés aux modèles dont il est question précédemment et qui avaient la 
température, les précipitations et le PDO comme variables explicatives. Cependant, ces 
paramètres ne semblaient pas avoir d'effet important sur les changements de masse 
saisonniers. De plus, considérant la grande quantité de variables déjà utilisées qui 
compliquaient les analyses et le fait que les données de NDVI n'étaient que disponibles de 
1982 à 2005, ces variables ont été laissées de côté. Cependant, il pourrait être intéressant 
d'explorer plus en profondeur les liens unissant PDO, météo locale, biomasse végétale (avec 
les données relatives au NDVI comme proxy) et nutrition des mouflons (avec les données 
relatives à l'azote fécal comme proxy). Certaines corrélations intéressantes ont d'ailleurs été 
décelées, comme une corrélation positive entre le INDVI et le PDO printanier, ainsi qu'une 
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corrélation négative entre la date du pic d'azote fécal et la température printanière 
(Figure.3.7). 
 
Figure 3.7 Corrélations entre A: le INDVI et le PDO printanier (0.12 ± 0.05,  r = 0.45, p < 
0.02) ; B: Le pic d'azote fécal et la température moyenne au printemps (-6.17 ± 1.58,  r = - 
0.6, p < 0.005) 
 
 
3.2.2 Effet du climat et de la météo sur la croissance des cornes 
 
 
Chez les ongulés polygynes, le succès reproducteur des mâles dépend de la taille corporelle, 
de la masse, mais également de la taille des cornes. Chez ces espèces, les mâles doivent donc 
effectuer un compromis entre l'allocation de ressources vers la maintenance et le 
développement de traits sexuels secondaires (Mysterud et al., 2005). Considérant l'importance 
de la masse et des cornes pour les mouflons, ainsi que les compromis en jeu dans l'allocation 
des ressources entre masse et développement de traits sexuels secondaires, l'étude de l'effet 
des conditions environnementales sur la croissance des cornes figurait parmi les objectifs 
principaux énoncés à l'origine de ce projet. Cependant, les nombreuses analyses nécessaires à 
l'investigation de l'effet des conditions environnementales sur les changements de masse 
saisonniers ont pris considérablement de temps, faisant en sorte que cette partie du projet ne 
fut pas menée à bout. Il pourrait donc être intéressant de faire une analyse investiguant l'effet 
de la température, des précipitations et du PDO sur la croissance des cornes.  
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3.2.3 Effets démographiques du climat et des conditions météorologiques  
 
 
En plus d'influencer la survie à court terme, les variations en gain de masse estival, en perte 
de masse hivernale et en croissance des cornes pourraient influencer la survie et la 
reproduction à plus long terme des individus (Albon et al., 1987; Festa-Bianchet et al., 2000; 
Gaillard et al., 1997). Il aurait donc également été intéressant de se pencher sur la possibilité 
que les effets des conditions environnementales sur la masse se répercutent sur la survie et la 
reproduction des individus des différentes classes d'âge. Bien qu'il est clair que le climat 
affecte les traits d'histoire de vie de nombreuses espèces sauvages, des lacunes importantes 
dans notre compréhension des conséquences que cela a sur la survie et la reproduction puis 
finalement sur la croissance des populations subsistent toujours. 
 
 
3.3 Conclusion 
 
 
Mon projet a permis de mettre en évidence l'importance des conditions printanières sur les 
changements de masse saisonniers d'un ongulé alpin. Bien que des effets des conditions 
hivernales et automnales aient été mis en évidence, il semble que la transition entre la fin de 
l'hiver et le début de l'été soit la période la plus cruciale en ce qui a trait à l'influence des 
conditions environnementales sur les changements de masse saisonniers. La présente étude a 
également permis de montrer que le moment où la végétation devient disponible au printemps 
semble être régi par la météo pendant cette saison, tant les précipitations que la température. 
Comme les précipitations hivernales et printanières sont de moins en moins abondantes et 
qu'un éventuel réchauffement des températures printanières pourrait survenir dans le contexte 
des changements climatiques, les mouflons devront s'adapter à une apparition de la végétation 
de plus en plus hâtive au printemps, ainsi qu'à une période de disponibilité de ressources 
alimentaires nutritives de plus en plus courte. Des printemps hâtifs et un pic tôt dans la qualité 
alimentaires de la végétation pourraient avoir des conséquences particulièrement néfastes 
pour les femelles et leurs agneaux. Chez les espèces vivant dans des environnements où la 
disponibilité et la qualité des ressources alimentaires fluctuent de façon importante, la mise 
bas survient de façon synchronisée avec l'apparition des ressources alimentaires (Ims, 1990). 
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La date de naissance des agneaux a un effet important sur leur probabilité de survivre à leur 
premier hiver, puisqu'ils ont besoin d'un certain temps pour accumuler de la masse avant cette 
saison difficile (Feder et al., 2008). Les conséquences d'être né trop tard risquent d'être 
amplifiées à cause des changements phénologiques potentiels de la végétation décrits ci-haut. 
Ainsi, les femelles devront faire preuve de plasticité phénotypique afin de rester 
synchronisées avec l'apparition de la végétation au printemps. 
 
 
Bien que les conditions environnementales en été n'aient pas eu d'effet fort sur le gain de 
masse estival, le réchauffement des températures pendant cette saison pourrait avoir des 
conséquences défavorables sur les mouflons dans le futur. Par exemple, de chaudes 
températures en été peuvent entraîner des coûts en thermorégulation et modifier le budget 
d'activité des mouflons, ce qui pourrait faire en sorte qu'ils diminuent leurs déplacements et le 
temps qu'ils allouent à la quête alimentaire (Monteith et al., 2015). Selon mes résultats, les 
hivers plus chauds et caractérisés par de plus faibles quantités de précipitations pourraient 
engendrer de plus faibles pertes de masse chez les mouflons, mais peu de classes d'âge et de 
sexe ont été affectées par ces paramètres, suggérant un effet favorable limité des hivers de 
moins en moins rigoureux sur les changements de masse hivernaux des mouflons.  
 
 
Il sera important dans le futur de poursuivre des études ayant pour but de mieux comprendre 
les impacts des conditions environnementales sur les traits d'histoire de vie et la démographie 
des populations sauvages. Pour les mouflons, ceci est important puisque cette espèce dépend 
d'une niche écologique relativement étroite, qui limite entre autres la possibilité pour ces 
animaux de migrer. Ceux-ci ne pourront donc pas éviter les changements environnementaux 
ayant cours, mais devront plutôt faire face directement à ceux-ci, par l'entremise de plasticité 
phénotypique et potentiellement d'adaptations.  
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